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Wstęp 
 
 
 
 
 
 Prezentowana Państwu monografia jest piątą pozycją wydawniczą cyklu po-
święconego najnowszym osiągnięciom z zakresu badań nad bioróżnorodnością, 
prowadzonych na wszystkich poziomach organizacji życia roślin, grzybów i poro-
stów – od komórki do ekosystemu. Motywem przewodnim cyklu jest wszechstron-
na analiza funkcjonowania roślin i grzybów w zmieniających się warunkach środo-
wiska, uzyskana poprzez badania biochemiczne, cytologiczne, genetyczne, fizjolo-
giczne, florystyczne, demograficzne oraz fitosocjologiczne. Poszczególne rozdziały 
monografii prezentują szeroki zakres zagadnień naukowych związanych z ekofizjo-
logią, biochemią, biologią rozwoju roślin, ekologią populacji, fitosocjologią, flory-
styką i systematyką. Autorami rozdziałów są pracownicy uczelni krajowych, uznani 
badacze naukowi, w większości członkowie Polskiego Towarzystwa Botanicznego. 
 W monografii omówione zostały szczegółowo różnorodne zagadnienia przed-
stawiane w świetle najnowszych badań, między innymi: mechanizmy regulacji  
komórkowego cyklu mitotycznego i endoreplikacji, sacharydy jako cząsteczki sy-
gnałowe w komórkach roślinnych i ich rola w procesach wzrostu i rozwoju roślin, 
aktywność neurotransmiterów zwierzęcych i hormonów owadzich (ekdysteroidów) 
występujących i działających w roślinach, rola tlenku azotu w regulacji spoczynku 
nasion, różnego rodzaju reakcje roślin na stres abiotyczny (temperatura, zasolenie, 
obecność metali ciężkich), rola zbiorowisk roślinnych występujących na terenach 
obszarów chronionych oraz na terenach zanieczyszczonych metalami ciężkimi. 
Została również przedstawiona problematyka paleobotaniczna, dotycząca wpływu 
holoceńskiej sukcesji roślinności przybrzeżnej jezior oraz ocena palinologiczna 
próbek polskich miodów. Jeden z rozdziałów monografii poświęcono dydaktyce 
biologii, w którym zaprezentowano opinie uczniów szkół ponadgimnazjalnych  
województwa podlaskiego na temat bioróżnorodności. 
 Życząc Państwu miłej lektury, mamy nadzieję, że monografia przyczyni się do 
owocnej dyskusji, kontynuacji interdyscyplinarnych badań nad bioróżnorodnością 
lub określenia nowych interesujących kierunków badań w tym zakresie. 
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 Na zakończenie chcielibyśmy serdecznie podziękować Recenzentom za nie-
odpłatne oceny artykułów – konstruktywne uwagi zawarte w recenzjach poszcze-
gólnych rozdziałów pozwoliły na uniknięcie błędów i nadanie ostatecznym wer-
sjom w pełni naukowego wymiaru. 
 
 
Andrzej Bajguz, Iwona Ciereszko 
Białystok, grudzień 2016 r. 
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  1     Podzielić czy powielić? O trudnych wyborach 
komórek roślinnych decydujących  
o wzroście i rozwoju całego organizmu 
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Streszczenie: Aby z jednej komórki macierzystej powstał dojrzały organizm roślinny zbudowany 
z wielu tkanek, zarówno ona sama, jak i powstałe z niej liczne pokolenia komórek siostrzanych, 
dokonują w trakcie swojego życia wyboru pomiędzy klasycznym cyklem podziałowym a endocy-
klem. O ile cykle mitotyczne służą zwielokrotnieniu liczby komórek w obrębie organizmu, o tyle 
przyczyny, dla których komórki rozpoczynają endoreplikację są różnorodne; nie zostały one 
dostatecznie poznane i pozostają nadal w sferze dyskusji. Na decyzję o wejściu komórki na jedną 
z obu możliwych dróg, bez wątpienia, znaczny wpływ wywiera zarówno środowisko wewnętrzne jej 
samej, otaczających tkanek czy organów, jak i środowisko zewnętrzne, w którym przyszło żyć 
całemu organizmowi roślinnemu. Mechanizm biochemiczny, z którego korzystają oba procesy, 
oparty jest na tych samych głównych cząsteczkach regulatorowych, a ich aktywność podlega 
odmiennemu sterowaniu w odpowiedzi na określone sygnały wewnątrz- i zewnątrzkomórkowe. 
Wzajemne relacje białek enzymatycznych, regulatorowych i strukturalnych leżą nadal w centrum 
zainteresowania współczesnych badaczy. 
Słowa kluczowe: cykl komórkowy, endomitoza, endoreplikacja, somatyczna poliploidyzacja 
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1.  Wstęp 
 
 Modyfikowanie przebiegu klasycznego cyklu komórkowego, związane z po-
minięciem mitotycznej separacji chromosomów oraz cytokinezy i jednoczesne 
wejście na drogę prowadzącą do zwielokrotnienia zawartości jądrowego DNA, 
zapewnia homeostazę na poziomie organizmu. Eliminacja reguły pojedynczej 
rundy replikacyjnej w jednym cyklu komórkowym umożliwia realizację fizjologicz-
nych wymagań poszczególnych typów komórek, tkanek i organów, prowadząc do 
ich rozwoju i różnicowania. Wzrost zawartości materiału genetycznego może od-
bywać się na drodze endocykli, określanych również mianem endoreplikacji, endo-
reduplikacji lub endoploidyzacji. Po kolejnych rundach endoreplikacji DNA, 
chromatydy siostrzane nie ulegają rozdzieleniu, nie następuje więc zwiększenie 
liczby chromosomów, lecz wzrost ploidalności jąder. W efekcie kolejnych cykli 
replikacji DNA, bez następstwa etapu segregacji chromatyd siostrzanych, mogą 
powstawać gigantyczne chromosomy politeniczne (Joubès, Chevalier 2000; Lee i in. 
2009; De Veylder i in. 2011; Krawczyk, Wąsek 2011; Dante i in. 2014). Proces po-
wielania materiału genetycznego, w wyniku którego chromatydy siostrzane ulegają 
rozdzieleniu i następuje wzrost liczby chromosomów w obrębie jądra otoczonego 
otoczką, określa się mianem cyklu endomitotycznego lub endomitozy (Fox, Duro-
nio 2013). W cyklu endoreplikacyjnym, w którym odbywa się pełna replikacja 
genomu podstawowego, następuje zwiększenie zawartości DNA w postępie geome-
trycznym: 4C – 8C – 16C – 32C itd., a tym samym znaczny wzrost objętości jądra. 
Wzrost poziomu ploidalności może również dokonać się na drodze endoreplikacji 
niezupełnej. W takim procesie replikowana jest większa część genomu, natomiast 
pomijane są niewielkie fragmenty heterochromatynowe. W przeciwnej sytuacji, gdy 
w obrębie genomu replikacji ulegają tylko niewielkie odcinki DNA, proces taki 
nazywany jest amplifikacją (Krawczyk, Wąsek 2011; Galbraith 2014). 
 
 
2.  Występowanie endopoliploidyzacji u roślin 
 
 Proces endoreplikacji w królestwie roślin jest szeroko rozpowszechniony i ma 
charakter gatunkowo- lub tkankowo-specyficzny. Najczęściej występuje u okryto-
nasiennych (u około 90% gatunków), często również spotykany jest u paproci 
jednakozarodnikowych i mszaków oraz u różnych gatunków ramienic, natomiast 
rzadko pojawia się u zielenic (Chlorophyta), paprotników (Pteridophyta) i iglastych 
(Coniferophytina). Cykle endoreplikacyjne stanowią główny, niezbędny element 
programów rozwojowych i pojawiają się już we wczesnych etapach embriogenezy 
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w komórkach o wysokiej aktywności metabolicznej, tworzących tkanki troficzne, 
takie jak: liścienie, bielmo, haustoria bielmowe i wieszadełka, a ich liczba jest w nich 
z reguły większa niż w korzeniach, łodygach i liściach o co najmniej kilka rund 
endoreplikacji DNA (Nagl 1976a, b, 1993; Joubès, Chevalier 2000; Rewers, Sliwin-
ska 2012; Sabelli i in. 2013). Proces endoreplikacji często pojawia się w organach 
związanych z rozmnażaniem płciowym, np. w woreczku zalążkowym w synergi-
dach i antypodach oraz w tapetum pylnikowym. Jest on charakterystyczny również 
dla komórek, które przechodzą wyspecjalizowane różnicowanie, np. komórki wło-
śnikowe, komórki metaksylemu czy epidermy, komórki miękiszowe oraz tarczki, 
manubria i komórki główkowate anterydiostanów ramienic (Kwiatkowska, Żyliń-
ska 1988; Joubès, Chevalier 2000; Sugimoto-Shirasu, Roberts 2003; Barow 2006). 
U roślin okrytozalążkowych endoreplikacja nie występuje z reguły w tkankach 
merystematycznych, komórkach macierzystych i w gametach, a u pewnych gatun-
ków wyjątkowo nie występuje również w całych organach, np. w korzeniu u kra-
snokwiatu, tulipana czy lubczyka ogrodowego oraz w korzeniu i liściach kliwii czy 
amarylisu (Nagl 1978; Marciniak 1991a, b; Krawczyk, Wąsek 2011). Poziomy ploi-
dalności różnią się również w poszczególnych organach i tkankach. Najczęściej 
obserwuje się wzrost poziomu endopoliploidalności w kierunku od zewnętrznych 
warstw tkanek organu do jego centrum, lub od wierzchołka do podstawy. Szczegól-
nie widoczne jest to w owocach, gdzie komórki wewnętrznych warstw perykarpu 
mają wyższą zawartość DNA niż komórki warstw zewnętrznych. Podobnie w łody-
gach: poziom endopoliploidalności jest wyższy w komórkach rdzenia niż w komór-
kach kory, wyższy w komórkach kory niż w komórkach subepidermalnych i epi-
dermalnych. W korzeniach komórki o największym stopniu poliploidalności mogą 
występować w warstwach środkowych i wewnętrznych walca osiowego lub obser-
wuje się brak wyraźnego gradientu ploidalności. W liściach endopoliploidalność 
zmniejsza się ku ich podstawom i w kierunku od miękiszu do epidermy. W liście-
niach, podobnie jak w bielmie, endoreplikacja jest często najwyższa w strefach 
centralnych. Rozpatrując pokrój całej rośliny, stopień poliploidalności jest najczę-
ściej wyższy w liścieniach, ogonkach liściowych i dolnych liściach, niższy w orga-
nach kwiatowych i korzeniach, a bardzo niski w młodych liściach. Jednak w związ-
ku z tym, że maksymalny poziom poliploidalności jest podobny w korzeniach 
i liściach danego gatunku, można przypuszczać, że istnieje gatunkowo specyficzny 
potencjał endoreplikacyjny (Knake-Sobkowicz, Marciniak 2005; Barow 2006). 
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3.  Rola procesu endopoliploidyzacji 
 
 Mimo powszechności zjawiska endopoliploidyzacji w świecie roślin, jego rola 
nie jest jednoznacznie wyjaśniona. Istnieją różnorodne hipotezy próbujące tłuma-
czyć przyczyny, dla których komórki opuszczają klasyczny cykl komórkowy 
i wchodzą na drogę mniej lub bardziej licznych endocykli. Jedna z hipotez, przed-
stawiona w 1976 roku przez Nagla zakładała, że istnieje odwrotna korelacja pomię-
dzy podstawową zawartością jądrowego DNA a osiąganym przez komórkę stop-
niem endopoliploidalności (Nagl 1976a, b). W takiej sytuacji, endoreplikacji podle-
gałyby komórki tych gatunków, które posiadają niską podstawową zawartość DNA 
(2C około 1-3 pg), a zdolność do endoreplikacji stanowiłaby u nich ewolucyjną 
strategię, kompensującą niski poziom filogenetycznie zdeterminowanej zawartości 
materiału genetycznego i służyłaby powielaniu nielicznych kopii poszczególnych 
genów, uczestniczących w różnicowaniu. Z kolei gatunki o wysokiej zawartości 
DNA, w wyniku osiągnięcia niezbędnej liczby kopii genów, nie musiałyby ich po-
wielać na drodze endocyklu. Hipoteza ta oparta była na stosunkowo niewielkiej 
liczbie dowodów doświadczalnych, uzyskanych metodą cytofotometryczną, a pro-
ponowane zależności okazały się nie być powszechne. Na podstawie badań prze-
prowadzonych na ponad 100 gatunkach roślin dwu- i jednoliściennych, Olszewska 
i Osiecka (1982, 1983, 1984) wykazały, że dynamika endoreplikacji jądrowego 
DNA, wyrażona maksymalną wielokrotnością С w jądrach komórek zróżnicowa-
nych, jest cechą rodziny. Wśród dwuliściennych najwyższą dynamiką endoreplika-
cji DNA charakteryzuje się rodzina Brassicaceae, najmniejszą – Compositae i Ra-
nunculaceae; nie można zatem upatrywać zależności ewolucyjnej. Wśród jednoli-
ściennych, najwyższą dynamikę endoreplikacji wykazują gatunki z rodziny Grami-
neae, najmniejszą – z rodziny Amaryllidaceae i Iridaceae. Ogólnie, gatunki z mały-
mi genomami mają tendencje do osiągania wysokich stopni poliploidalności 
(np. Brassicaceae, Cucurbitaceae i Chenopodiaceae), jednak niektóre gatunki o ma-
łych genomach nie wykazują lub wykazują niewielki stopień endopoliploidalności 
(np. Rosaceae i Fagaceae), a inne (np. Alliceae, Fabaceae i Poaceae) przejawiają 
endopoliploidalność pomimo dużych genomów (Olszewska, Osiecka 1982, 1983; 
Barow, Meister 2003). W obrębie tej samej rodziny, gatunki jednoroczne charakte-
ryzują się większą dynamiką endoreplikacji niż byliny, drzewa i krzewy. Tylko 
wśród gatunków z tej samej rodziny i o tym samym typie cyklu życiowego występu-
je postulowana przez Nagla odwrotna zależność między zawartością 2C DNA 
a dynamiką endoreplikacji DNA. Endoreplikacja może być więc jednym ze sposo-
bów na przyspieszenie wzrostu danego organu, a w konsekwencji – całej rośliny 
(Barow 2006). Endopoliploidyzujące komórki roślinne pomijają fazę G2 i mitozę, 
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a tym samym skracają czas trwania cyklu komórkowego o około 25%, gdyż nie 
formuje się w nich wrzeciono podziałowe, nie dochodzi do kondensacji i dekon-
densacji chromosomów, rozpadu i rekonstrukcji otoczki jądrowej, a zarazem 
zmniejszone jest także zapotrzebowanie na materiały do budowy ścian komórko-
wych. Ponadto, podczas endoreplikacji może być stale utrzymywany proces tran-
skrypcji. Stąd, wzrost roślin zachodzący jednocześnie poprzez ekspansję komórek 
związaną z endopoliploidyzacją oraz przez podziały komórkowe, może być o wiele 
szybszy od wzrostu odbywającego się jedynie na drodze podziałów komórkowych. 
Potwierdzeniem dla powyższej roli endopoliploidyzacji jest o wiele częstsze wystę-
powanie tego zjawiska u wymagających szybkiego wzrostu i rozwoju gatunków 
roślin zielnych (jednorocznych i dwuletnich), niż u roślin wieloletnich, głównie 
u drzew. Wynika z tego, że im więcej biomasy (w stosunku do biomasy początko-
wej) roślina wytworzyć musi w czasie sezonu wegetacyjnego do etapu powstania 
nasion, tym większe jest prawdopodobieństwo wystąpienia u niej procesu endopo-
liploidyzacji (Barow, Meister 2003; Barow 2006). 
 Z hipotezą Nagla polemizował Barlow (1978). Poparł on pogląd, że postulo-
wana przez Nagla odwrotna zależność między zawartością 2C DNA a dynamiką 
endoreplikacji nie ma zastosowania w przypadku wielu grup taksonomicznych. 
Według hipotezy Barlowa, endoreplikacja umożliwia komórkom pełnienie tych 
funkcji, których nie są w stanie spełnić komórki diploidalne. Liczba cykli endore-
plikacyjnych jest kontrolowana rozwojowo i środowiskowo. Badania procesów 
ontogenetycznych, w których pojawia się endopoliploidalność wykazują, że endo-
replikacja ma miejsce wcześnie w rozwoju i jest ściśle związana z różnicowaniem 
komórek oraz z ich ekspansją. Dojrzałe komórki endoploidalne pochodzą od diplo-
idalnych komórek merystematycznych i są z nimi połączone poprzez młodsze 
komórki siostrzane o niższych poziomach ploidyzacji. Taki model wzrostu i rozwo-
ju stwarza liniowy ciąg komórek, w którym możliwe jest uzyskanie gradientu stężeń 
dla wielu składników i produktów komórkowych. Komórki o wysokich poziomach 
endoploidalności, pełniłyby w takim układzie funkcje regulatorowe i wpływały na 
aktywność sąsiadujących z nimi komórek diploidalnych (Barlow 1978). 
 Upatruje się także ważnej roli endoreplikacji w osiąganiu ostatecznej struktury 
tkanki lub organu, w nabywaniu odpowiedniego kształtu oraz rozmiaru. U roślin, 
wzrost przez podziały komórkowe ograniczony jest do stref merystematycznych, 
w których zachodzą one zgodnie z charakterystycznym wzorem pod względem 
płaszczyzny i czasu, pozwalającym na osiągnięcie optymalnej morfologii tkankowej. 
Do jej osiągnięcia i utrzymania w pozostałych strefach, potrzebna jest również 
utrata zdolności podziałowych, która charakteryzuje komórki endoploidalne.  
Odbywająca się w nich endoreplikacja pozwalałaby z jednej strony, na wybiórcze 
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zatrzymanie podziałów komórkowych, z drugiej zaś, wspierałaby różnorodność 
rozmiarów i kształtów poszczególnych komórek. Za taką hipotezą przemawiają 
badania oparte na blokowaniu procesu endoreplikacji w wyniku mutacji, które 
ujawniają pojawianie się anomalii rozwojowych (Barlow 1978; Kondorosi i in. 
2000, 2005; Sako i in. 2010; Chevalier i in. 2011; Krawczyk, Wąsek 2011; Dante i in. 
2014). Stanowisko to potwierdzają również badania Bramsiepe i in. (2010), które 
wykazały, że u Arabidopsis, w wyniku obniżenia poziomu endoreplikacji, można 
dokonać przekształcenia trichomów znajdujących się w zaawansowanym stadium 
różnicowania w płaskie komórki epidermy i odwrotnie, przywrócić właściwy prze-
strzenny pokrój włosków w wyniku wzmożenia procesu endoreplikacji. 
 Przez długi czas uważano, że zwiększenie rozmiarów komórek w wyniku 
endopoliploidyzacji następuje proporcjonalnie do zwielokrotnienia zawartości C 
DNA. Zależność ta nie jest jednak stała i w wielu przypadkach nie ma miejsca. 
Uważa się, że endoreduplikacja nie jest regulatorem ekspansji komórek, natomiast 
pozwala na zapewnienie odpowiedniej ilości DNA w celu przygotowania do rozle-
głej ekspansji i przyszłego wzrostu masy tkanek. Poszczególne poziomy ploidalno-
ści pozwalają raczej osiągnąć określoną objętość, niż determinują końcowe rozmia-
ry komórki, które ustalane są następnie przez inne czynniki. Wynika to z obserwa-
cji zjawiska, w którym te same komórki, z tą samą zawartością DNA, mogą osiągać 
różne rozmiary, zależnie od środowiska (Inzé 2005; Krawczyk, Wąsek 2011). Być 
może, endoreplikacja ustala optymalny stosunek pomiędzy rozmiarem komórki 
a rozmiarem jądra. Komórki, które przeszły endoreplikację, przeważnie są większe 
niż porównywalne, które nie przeszły tego procesu. Sugeruje się, że duże komórki 
mają zdolność do szybszego zwiększania objętości niż mniejsze, co w przypadku 
szybko rosnących organów, np. nasion i owoców, może być korzystne (Bourdon 
i in. 2010; Chevalier i in. 2011; Bourdon i in. 2012). Według najbardziej powszech-
nej ostatnio hipotezy, endoreplikacji przypisuje się funkcje zwiększania aktywności 
metabolicznej komórek. Przyspieszenie metabolizmu wymaga większej ilości bia-
łek, których synteza z kolei zależy od wydajności transkrypcji. Uwidacznia się to 
szczególnie w trakcie dojrzewania owoców i nasion, kiedy to zachodzi synteza, 
polimeryzacja i gromadzenie materiałów zapasowych w miękiszu spichrzowym lub 
bielmie. Komórki tych tkanek są przeważnie wysoce poliploidalne, a zwielokrot-
nienie liczby alleli danego genu pozwala na wzrost poziomu transkrypcji i transla-
cji, oraz syntezę ogromnych ilości białek zapasowych i skrobi w krótkim czasie i na 
ograniczonej powierzchni (Larkins i in. 2001; Mizukami 2001; Sabelli, Larkins 
2009a, b; Rewers i in. 2009; Chevalier i in. 2011; Sabelli i in. 2013). Podobnie wyso-
ką aktywnością transkrypcyjną charakteryzują się bardzo duże i wysoko poliploi-
dalne komórki przystosowane do wiązania azotu w brodawkach korzeniowych 
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u roślin motylkowych. Aktywność translacyjna i traskrypcyjna może wzrastać 
z każdym podwojeniem genomu, więc aktywność metaboliczna wysoko poliploi-
dalnej komórki może być funkcjonalnie równoważna aktywności wielu komórek 
diploidalnych (Mergaert i in. 2003; Inzé 2005; González-Sama i in. 2006; Chevalier 
i in. 2011). 
 Wzrost poziomu transkrypcji i translacji będący skutkiem endoreplikacji 
może mieć również zastosowanie w osłabianiu skutków mutacji, jakie gromadzą się 
w czasie życia rośliny. Wiele roślin w cyklu życiowym narażonych jest na działanie 
niesprzyjających czynników, których – ze względu na osiadły tryb życia – nie są 
w stanie uniknąć, a posiadanie wielokrotnych kopii genomu zapewnia zachowanie 
jego funkcjonalności. Możliwość uszkodzenia DNA stwarzana jest również poprzez 
nagromadzenie w komórce szkodliwych, końcowych produktów przemiany mate-
rii. Dlatego rośliny, nie mając możliwości ich usunięcia, gromadzą je w dużych, 
wyspecjalizowanych poliploidalnych komórkach w postaci kryształów (Inzé 2005; 
Inzé, De Veylder 2006; Krawczyk, Wąsek 2011). Adachi i in. (2011) wykazali, 
że w korzeniach Arabidopsis wczesne wystąpienie endoreplikacji jest indukowane 
poprzez pojawienie się dwuniciowych pęknięć DNA, co sugeruje, że rośliny zamie-
niają cykl komórkowy na endocykl w celu uniknięcia produkcji komórek potom-
nych zawierających błędne informacje genetyczne. 
 
 
4.  Endoreplikacja a czynniki środowiskowe 
 
 Endoreplikacja może stanowić mechanizm adaptacyjny do niesprzyjających 
warunków środowiskowych, umożliwiając wzrost w obecności czynników streso-
wych. Mechanizm kompensacyjnego wzrostu jest szczególnie ważny w warunkach 
ekstremalnych, które ograniczają podziały komórkowe, a nie blokują przestrzennej 
ekspansji komórek (Cookson i in. 2006; De Veylder i in. 2011). Czynniki środowi-
skowe z kolei, mogą wywierać wpływ na poziom endoreplikacji w komórkach 
roślin (Chevalier i in. 2011). Czynnikiem związanym z kontrolą poziomu ploidal-
ności jest obecność lub brak światła. W epikotylu Pisum sativum oraz w hypokotylu 
Arabidopsis thaliana i Brassica oleracea hodowanych w ciemności, występuje jeden 
endocykl więcej niż u roślin hodowanych na świetle. Zwiększenie poliploidalności 
w siewkach może wpływać na zwiększenie wzrostu wydłużeniowego rośliny, a tym 
samym powodować szybsze osiągnięcie dostępu do światła. Jednak rośliny z zabu-
rzeniami endocyklu również wydłużają się w ciemności, co sugeruje, że endorepli-
kacja może jedynie usprawniać proces wydłużania, a nie jest dla niego warunkiem 
bezwzględnie koniecznym. W liściach siewek Arabidopsis thaliana, hodowanych 
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przy zredukowanym oświetleniu, zaobserwowano z kolei spadek poliploidalności, 
co wskazuje, że światło może oddziaływać na endocykle w zróżnicowany sposób, 
zależny od organu czy tkanki (De Veylder i in. 2011; Krawczyk, Wąsek 2011). Po-
ziom endoreplikacji warunkowany może być nie tylko natężeniem światła, ale 
również jego jakością. Światło czerwone oraz daleka czerwień hamują endoredupli-
kację w somatycznych zarodkach storczyków Doritaenopsis (Park i in. 2010), z kolei 
ekspozycja na UV-B indukuje endoreduplikację w komórkach epidermalnych 
otaczających włoski na liścieniach ogórka (Yamasaki i in. 2010). Z drugiej strony, 
endoreduplikacja może wzmagać tolerancję na promieniowanie UV-B, ponieważ 
w porównaniu z diploidalnymi roślinami Arabidopsis, osobniki tetraploidalne są 
znacznie bardziej odporne na to promieniowanie (Hase i in. 2006). 
 Innym czynnikiem środowiskowym, związanym z poziomem endoploidalno-
ści, jest stan uwodnienia. U dzikiej odmiany Arabidopsis stres suszy wywołuje 
redukcję wielkości komórek i zawartości DNA, co w rezultacie skutkuje wytworze-
niem mniejszych liści. U roślin transgenicznych, o podwyższonym poziomie endo-
replikacji, obserwowano utrzymanie rozmiarów komórek i większy stopień ekspan-
sji liści. Zatem wysokie poziomy poliploidalności są korzystne w warunkach deficy-
tu wodnego dla stymulacji wzrostu organów i całych roślin (Cookson i in. 2006; 
De Veylder i in. 2011). Kolejnym czynnikiem, który może oddziaływać na proces 
endopoliploidyzacji jest temperatura. Uważa się, że rośliny hodowane w niższych 
temperaturach, w wyniku zatrzymania podziałów komórkowych mogą przechodzić 
więcej cykli endoreplikacyjnych, wspomagających wzrost. Jednak istnieją pewne 
krytyczne zakresy temperatur (bardzo niskich i bardzo wysokich), przy których 
następuje spadek poziomu endoreplikacji (Joubès, Chevalier 2000; Barow 2006; 
Granier i in. 2007). 
 Zwielokrotniona zawartość DNA występuje również w miękiszu asymilacyj-
nym roślin realizujących metabolizm CAM (ang. Crassulacean Acid Metabolism), 
a więc narażonych zarówno na wysoką temperaturę, jak i na brak wody. Ze względu 
na warunki środowiskowe, rośliny CAM otwierają szparki i pobierają dwutlenek 
węgla głównie w nocy, magazynując go w formie związków pośrednich. O efektyw-
ności prowadzonej w ciągu dnia fotosyntezy, decyduje zarówno tempo, jak i ilość 
zmagazynowanego CO2. Zatem zwielokrotnienie kopii genów związanych z tym 
procesem może przyczynić się do zwiększenia tempa transkrypcji oraz translacji, 
a tym samym do intensyfikacji procesów metabolicznych w określonych warun-
kach. Endoreplikacja może również stanowić sposób zabezpieczenia informacji 
genetycznej przed szkodliwymi czynnikami (Krawczyk, Wąsek 2011; Chevalier i in. 
2011). Zdolność do przeprowadzenia endoreplikacji jest również konieczna do 
przeżycia w warunkach stresu solnego. W jądrach komórek kory pierwotnej korze-
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ni Sorghum bicolor, poddanych działaniu stresu solnego, następuje znaczny wzrost 
poliploidalności, podczas gdy rośliny niezdolne do endoreplikacji nie radzą sobie 
z niesprzyjającymi warunkami środowiska (Ceccarelli i in. 2006). 
 U wielu roślin okrytonasiennych szeroko rozpowszechnionym zjawiskiem jest 
indukcja endoreplikacji przez obecne w środowisku mikroorganizmy symbiotycz-
ne: bakterie wiążące azot – w przypadku tworzenia brodawek korzeniowych lub 
grzyby symbiotyczne – w przypadku mikoryzy. Endoreplikacja jest też uruchamia-
na w miejscu interakcji z patogenami, np. z mącznikiem (Blumeria graminis) lub 
nicieniami z rodziny Heteroderidae (mątwikowate). Zarówno symbiont, jak i paso-
żyt, zmieniają metabolizm i rozwój komórki w celu pozyskania substancji odżyw-
czych. W pierwszej kolejności wyłączone zostają geny, których produkty wchodzą 
w skład układu obronnego rośliny. Następnie, przeprofilowana zostaje ekspresja 
genów cyklu komórkowego oraz genów, których produkty uczestniczą w transpor-
cie i wzroście powierzchni ściany komórkowej. Indukowana infekcją poliploidyza-
cja wywołuje zwiększenie ekspresji genów i nasilenie metabolizmu, a przejęcie 
kontroli nad transportem zapewnia stały dopływ substratów i produktów koniecz-
nych dla rozwoju i reprodukcji patogenu lub organizmu symbiotycznego (Vinar-
dell i in. 2003; Barow 2006; González-Sama i in. 2006; De Veylder i in. 2011; Kraw-
czyk, Wąsek 2011). 
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  2      Cukry jako regulatory wzrostu i rozwoju roślin 
 
 
Iwona Ciereszko* 
 
 
Uniwersytet w Białymstoku 
Wydział Biologiczno-Chemiczny 
Instytut Biologii, Zakład Fizjologii Roślin 
ul. K. Ciołkowskiego 1J, 15-245 Białystok 
* e-mail: icier@uwb.edu.pl 
 
 
 
 
 
Streszczenie: Cukrowce pełnią ważne funkcje w życiu roślin: są substancjami budulcowymi, zapa-
sowymi, substratami reakcji oddechowych, metabolitami pośrednimi procesów biochemicznych; są 
transportowane na duże odległości. Cukry mogą pełnić rolę ochronną przed czynnikami streso-
wymi, np. jako osmoprotektanty. Badania prowadzone w ostatnich latach wskazują na regulacyjną 
rolę cukrów. Glukoza, sacharoza lub trehalozo-6-fosforan (Tre6P) mogą regulować szereg proce-
sów wzrostowych i metabolicznych, działając niezależnie od podstawowych funkcji, mogą być 
także cząsteczkami sygnałowymi. Zmiany stężenia cukrów, składu jakościowego oraz transportu 
następują stale w tkankach roślin – zachodzą zarówno w ciągu doby, jak i w czasie kolejnych 
etapów rozwoju. Rośliny wykształciły sprawny system percepcji i przekazywania sygnałów wywo-
łanych obniżeniem lub podwyższeniem dostępu cukrów. Niewielkie zmiany ich stężenia wpływają 
na podziały komórkowe, proces kiełkowania, wzrost wegetatywny, zakwitanie oraz starzenie roślin, 
niezależnie od funkcji metabolicznych. Mechanizmy regulacji wzrostu roślin, w zależności od 
dostępu cukrów, są aktualnie poznawane. W skład systemu stymulującego procesy wzrostowe 
roślin wchodzi heksokinaza, jako sensor glukozowy, Tre6P oraz kinaza białkowa TOR; brak trehalo-
zo-6-fosforanu lub kinazy TOR hamuje, między innymi, wzrost roślin i przejście do fazy genera-
tywnej. Uważa się, że system hamujący procesy wzrostowe roślin składa się z kinaz białkowych 
SnRK1 oraz czynników transkrypcyjnych C/S1 bZIP; przy czym indukcja SnRK1 lub C/S1 bZIP 
najczęściej hamuje wzrost roślin. Drogi transdukcji sygnałów wywołanych przez cukry, współdzia-
łają ze szlakami hormonalnymi i szlakami odpowiedzi na zmiany czynników środowiskowych, 
tworząc w komórkach roślinnych złożoną sieć komunikacyjno-sygnalizacyjną, precyzyjnie kontro-
lującą procesy wzrostowe i rozwojowe roślin. 
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1.  Wstęp 
 
 Cukrowce w tkankach roślinnych wytwarzane są przede wszystkim z triozo-
fosforanów powstałych podczas fotosyntezy zachodzącej w liściach. Sacharoza 
i skrobia, powstałe jako końcowe produkty fotosyntezy, mogą być czasowo maga-
zynowane w liściach, jednak większość puli sacharozy jest odtransportowana do 
niewytwarzających cukrów tkanek akceptorowych. Podstawowe funkcje cukrow-
ców w tkankach roślin są dobrze znane. Cukry pełnią funkcje budulcowe, struktu-
ralne, są substratami reakcji oddechowych, metabolitami pośrednimi wielu proce-
sów biochemicznych. Cukry są transportowane również na duże odległości, 
są także substancjami zapasowymi (Ciereszko 2006; Starck 2008). Cukry mogą 
pełnić rolę ochronną przed czynnikami stresowymi, np. jako osmoprotektanty. 
Zmiany stężenia cukrów, składu jakościowego oraz zmiany transportu następują 
w tkankach roślin w ciągu doby oraz podczas kolejnych etapów rozwojowych. 
Pod koniec fotoperiodu obserwowana jest najczęściej kumulacja skrobi asymilacyj-
nej w liściach, w postaci ziaren skrobiowych. Zwiększone zapotrzebowanie na 
cukry wykazują wierzchołki wzrostu pędu i korzenia oraz pąki kwiatowe, a następ-
nie rozwijające się owoce i nasiona. Nagromadzanie cukrowców obserwuje się także 
w warunkach stresu chłodu, suszy, niedoboru fosforu czy w wyniku ataku patoge-
nów (Ciereszko 2006, 2009; Starck 2008; Keunen i in. 2013; Morkunas, Ratajczak 
2014; Łukaszuk, Ciereszko 2015). Wyniki badań opublikowane w ostatnich latach 
wykazały, że cukry mogą regulować szereg procesów wzrostowych, rozwojowych 
i metabolicznych, działając niezależnie od podstawowych funkcji (Koch 2004; 
Gibson 2005; Smeekens i in. 2010; van den Ende 2014). Cukry, w stężeniu milimo-
larnym, wpływają regulująco na niektóre etapy cyklu komórkowego, różnicowania 
komórek, na wzrost wegetatywny, tworzenie organów, zakwitanie, formowanie 
owoców, aż po starzenie (ryc. 1). Rośliny, monitorując poziom cukrów w tkankach, 
wykształciły sprawne systemy percepcji i transdukcji sygnałów wywołanych obni-
żeniem lub podwyższeniem dostępu cukrów. Dzięki ich funkcjonowaniu, cukry 
wywołują odpowiednie reakcje na poziomie komórki, wpływają na ekspresję licz-
nych genów oraz procesy metaboliczne i wzrostowe (Price i in. 2004; Rolland i in. 
2006; Kunz i in. 2014; Lastdrager i in. 2014; Sheen 2014; Figueroa, Lunn 2016). 
 Cukry mogą pełnić funkcje cząsteczek sygnałowych: sygnał natury chemicznej 
odbierany jest przez receptory, a następnie przekazywany przez specyficzne prze-
nośniki, wywołując odpowiednią reakcję rośliny (na poziomie komórki). Cząstecz-
kami sygnałowymi i regulatorowymi są różnorodne cukry; u roślin badano jednak 
najczęściej wpływ glukozy, sacharozy, trehalozy oraz niektórych fosforanów 
(Tre6P). Pierwsze prace doświadczalne wskazujące na regulatorowe/sygnalne funk-
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cje cukrów zaczęły się pojawiać w latach 90. XX wieku. Obecnie sygnalna i regula-
torowa funkcja cukrów jest obszernie udokumentowana (m.in. Koch 2004; Price 
i in. 2004; Rolland i in. 2006; Chen 2007; Ciereszko 2007; Lastdrager i in. 2014; 
Sheen 2014). Celem niniejszego artykułu jest dokonanie przeglądu aktualnych 
doniesień dotyczących regulatorowej roli cukrów oraz wybranie danych dotyczą-
cych regulacji różnorodnych etapów wzrostu roślin, pod kątem informacji przydat-
nych botanikom i fizjologom roślin. 
 
 
2.  Procesy regulowane u roślin przez cukry 
 
 Zmiany stężenia cukrów, nawet niewielkie, mogą wpływać na kiełkowanie 
i wzrost siewek roślin (ryc. 1). Wykazano, że obecność glukozy w podłożu, o stęże-
niu powyżej 6%, znacząco obniżało kiełkowanie nasion i rozwój siewek Arabidopsis 
thaliana, niezależnie od zmian potencjału osmotycznego (takie same stężenia man-
nitolu nie wpływały na kiełkowanie). Przykładem niezależnego oddziaływania 
cukrów był także hamujący wpływ glukozy (25 mM), która obniżała syntezę  
-amylazy – enzymu degradującego skrobię zapasową w kiełkujących nasionach 
jęczmienia (prace cyt. w: Ciereszko 2002; Gibson 2005). 
 
 
Rycina 1. Procesy wzrostowe i metaboliczne roślin regulowane przez cukry 
Źródło: opracowanie własne 
 
24 
 Cukry mogą wpływać na poszczególne etapy cyklu komórkowego roślin. 
Deficyt sacharozy prowadzi do indukcji punktów kontrolnych PCP1 i PCP2, które 
blokują cykl komórkowy w fazie G1 i G2 (prace cyt. w: Polit, Ciereszko 2009). 
Blokada cyklu jest procesem odwracalnym, wzbogacenie pożywki w sacharozę 
uruchamiało aktywność replikacyjną i mitotyczną, z około 12-godzinnym opóźnie-
niem (Polit, Ciereszko 2009). Czas ten może być modulowany przy pomocy regula-
torów wzrostu. Fitohormony, wraz z sacharozą, podane komórkom zablokowanym 
w PCP przyspieszają wznowienie replikacji (cytokinina) lub opóźniają (auksyna) 
(prace cyt. w: Polit, Ciereszko 2009). Ostatnie badania wykazały, że cukry (wraz 
z auksyną) regulują ekspresję cyklin typu D (CYCD) podczas fazy G1 (Wang, Ruan 
2013). Zaktywowany (ufosforylowaniem) kompleks CYCD z CDKA uczestniczy 
w uwolnieniu innego kompleksu: E2F-DP, który stymuluje transkrypcję genów fazy 
S. Ponadto obecność cukrów uaktywnia kinazę TOR, która przyłącza resztę fosfo-
ranową do S6K (S6 kinase). Zaktywowana S6K oddziałuje na kompleks CDKA-
CYCD oraz RBR1–E2FB, podczas fazy S, w wyniku czego następuje wzrost elonga-
cyjny komórki (Wang, Ruan 2013; Xiong, Sheen 2014). 
 Cukry wpływają na wzrost, wytwarzanie i metabolizm liści, pędów, korzeni 
lub innych akceptorów. W liściach zmiany poziomu glukozy lub sacharozy wpły-
wają głównie na intensywność fotosyntezy i eksport asymilatów (wyższe stężenie 
cukru obniża fotosyntezę), podczas gdy w korzeniach zmiany transportu i stężenia 
cukrów oddziałują głównie na metabolizm oddechowy i magazynowanie (Cieresz-
ko 2006). Trehaloza (25 mM) hamowała wydłużanie korzeni w siewkach Arabi-
dopsis, natomiast sacharoza nie miała wpływu na ten proces (Figueroa, Lunn 2016). 
Cukry mogą wpływać na strukturę lub ruchy organelli komórkowych (van Dinge-
nen i in. 2016). Podanie sacharozy zmieniało morfologię, wielkość i liczbę chloro-
plastów w komórkach liści rozetowych Arabidopsis (po dostarczeniu do podstawy 
liścia lub części wierzchołkowej), obserwowano wówczas mniejsze i nieregularne 
plastydy w komórkach mezofilu. Wskazuje to na funkcję chloroplastów w regulacji 
zwiększania powierzchni liścia, zależnej od cukrów/sacharozy (van Dingenen i in. 
2016). 
 Przyjęto, od lat 30. XX w., że zjawisko dominacji wierzchołkowej uwarunko-
wane jest transportem auksyn z miejsca wytwarzania, merystemu wierzchołkowego 
pędu głównego, do korzenia. Ostatnie badania wskazują na cukry i ich transport 
jako czynniki decydujące o rozwoju pędów bocznych (Mason i in. 2014; Barbier 
i in. 2015). Zmiany w transporcie/zawartości sacharozy w pąkach bocznych grochu, 
po usunięciu pędu głównego, zachodziły znacznie wcześniej (po 4-6 godz.) nim 
rejestrowano zmianę stężenia auksyny (po ok. 24 godz.). Autorzy zasugerowali, 
że dominacja wierzchołkowa jest wynikiem zwiększonego zapotrzebowania pędu 
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głównego na cukry, co limituje dostępność cukrów dla rozwoju pędów bocznych. 
Stwierdzono, że BRC1 jest kluczowym czynnikiem transkrypcyjnym zaangażowa-
nym w hamowanie rozwoju pędów bocznych, jego ekspresja zależy, między innymi, 
od cytokinin i strigolaktonów. Wykazano, że egzogennie podana sacharoza powo-
duje inhibicję ekspresji BRC1, podobną do tej po dekapitacji wierzchołka pędu 
(Mason i in. 2014). 
 Na dalsze odległości, floemem, transportowana jest głównie sacharoza (lub 
rafinoza czy stachioza). Jednak rośliny z rodzin: Ranunculaceae i Papaveraceae 
transportują floemem glukozę, która stanowi ponad 80% cukrów w soku floemo-
wym (cyt. w: Starck 2008). Odkryto ponadto nowe transportery błonowe cukrów, 
SWEET, które, między innymi, z symporterem H+/sacharozy uczestniczą w proce-
sie załadunku floemu (Eom i in. 2015). Stwierdzono, że zlokalizowany w plazmo-
lemie AtSWEET4 jest transporterem heksoz; zablokowanie genu AtSWEET4 obni-
żało wzrost A. thaliana, a nadekspresja tego genu powodowała powiększenie śred-
nicy i masy rozety liściowej (Liu i in. 2016). Cukry, jako asymilaty, są niezbędne do 
inicjacji zakwitania (Matsoukas 2014), a badania z ostatnich lat wskazują na regula-
cyjną rolę sacharozy oraz miRNA156 i Tre6P w kontroli procesu kwitnienia (Yu 
i in. 2015). 
 Cukry wpływają na proces starzenia się roślin. Opublikowane dane wskazują, 
że starzenie może być indukowane zarówno deficytem (Morkunas i in. 2012), jak 
i nadmiarem cukrów (Pourtau i in. 2006). Wykazano, że w liściach Arabidopsis 
podczas starzenia (żółknięcia) była nagromadzana glukoza i fruktoza oraz silnie był 
indukowany marker starzenia SAG12 (Pourtau i in. 2006). Mutant gin2 (z obniżoną 
wrażliwością na glukozę) nie akumulował heksoz, a starzenie było opóźnione, 
wskazuje to na związek procesów starzenia z wrażliwością na cukry. Efekt glukozy 
był ponadto stymulowany w warunkach obniżonego żywienia azotowego roślin 
(Pourtau i in. 2006). 
 Regulacja procesów wzrostowych i metabolicznych przy udziale cukrów na-
stępuje najczęściej poprzez zmiany w ekspresji genów. Badania z zastosowaniem 
mikromacierzy DNA wykazywały zarówno stymulację, jak i obniżenie ekspresji 
kilkuset różnych genów, w tym regulację czynników transkrypcyjnych (Price i in. 
2004). Geny regulowane przez glukozę biorą udział we wszystkich procesach meta-
bolicznych i wzrostowych roślin oraz odpowiedziach na czynniki stresowe (Sheen 
2014). Kontrola ekspresji genów przez cukry może następować na poziomie tran-
skrypcji, poprzez modyfikacje potranskrypcyjne, na poziomie translacji (np. kon-
trola syntezy czynników transkrypcyjnych bZIP grupy S przez sacharozę) lub po-
przez regulację potranslacyjną (np. modyfikacje reszt aminokwasów). Regulacyjna 
rola cukrów wynika także z powiązań dróg sygnalnych z hormonalnymi oraz 
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z metabolizmem azotowym (ryc. 2) (Moore i in. 2003; Ciereszko 2006; Matsoukas 
2014; Ljung i in. 2015). Cukry wpływają na syntezę i przemieszczanie niektórych 
fitohormonów (m.in. ABA i giberelin), natomiast hormony mogą regulować meta-
bolizm cukrowców. Stwierdzono, że glukoza zwiększa stężenie prekursorów synte-
zy auksyn, ponadto wpływa na czynniki transkrypcyjne, kontrolujące syntezę auk-
syn oraz na ekspresję genów kodujących receptory hormonów (prace cyt. w: Wang, 
Ruan 2013; Ljung i in. 2015). 
 
 
Rycina 2. Procesy wzrostowe i rozwojowe roślin są regulowane przez cukry oraz hormony i zmiany 
czynników środowiskowych 
Źródło: opracowanie własne. 
 
 
3.  Odbiór i przekazywanie sygnału wywołanego  
przez cukry 
 
 Percepcja sygnału wywołanego przez cukry może odbywać się przy udziale 
błonowych specyficznych sensorów cukrowych, transporterów cukrowych lub ich 
analogów albo też wewnątrz komórki. Heksokinaza1 A. thaliana (AtHXK1) jest 
najlepiej scharakteryzowanym receptorem wewnątrzkomórkowym cukrów (Moore 
i in. 2003; Cho i in. 2006; Sheen 2014). Znane są też analogi AtHXK1 u ryżu: OsHXK5 
i OsHXK6. Ponadto analog heksokinazy AtHKL1 (hexokinase-like1 protein) może 
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działać jako regulator wzrostu oraz czynnik integrujący cukrowe drogi sygnałowe 
z hormonalnymi (Karve, Moore 2009; Granot i in. 2013). Heksokinaza (EC 2.7.1.1, 
HXK) była uważana za typowy enzym cytozolowy, związany z procesem glikolizy. 
Ostatnie badania wykazały jednak, że oprócz frakcji cytozolowej, występują izo-
formy związane z mitochondriami, HXK chloroplastowe lub związane z błoną 
komórkową; zlokalizowano także niewielką frakcję na terenie jądra komórkowego. 
Tak różnorodna lokalizacja komórkowa enzymu może wskazywać na inne funkcje 
HXK niż tylko na udział w glikolizie. Początkowo, udział HXK w percepcji cukrów 
i przekazywaniu sygnału badano podając do liści analogi cukrowe fosforylowane 
i niefosforylowane przez HXK oraz inhibitor aktywności HXK, następnie stosując 
rośliny transgeniczne, głównie Arabidopsis, z genem heksokinazy (AtHXK1) 
w orientacji antysens lub nadekspresją tego genu (prace cyt. w: Ciereszko 2002, 
2007). Oddzielenie funkcji katalitycznych enzymu od roli HXK jako wewnątrzko-
mórkowego sensora glukozy możliwe było z wykorzystaniem mutantów HXK, gin2 
i roślin transgenicznych skonstruowanych z tych mutantów (Moore i in. 2003). 
Fenotyp mutanta różnił się od typu dzikiego; w warunkach wyższego promienio-
wania, wzrost i wytwarzanie rozety oraz pędu kwiatowego u gin2 były zahamowa-
ne. Mutanty gin2 charakteryzowały się obniżoną produkcją białka i znacznie obni-
żoną aktywnością HXK (fosforylacji glukozy). Rośliny transgeniczne produkowały 
nieaktywne katalitycznie białko HXK1 (w większości), wykazywały jednak funkcje 
sygnalne (represja genów kodujących białka, np. CAB, niezbędne w procesie foto-
syntezy). Poznano wiele szlaków percepcji cukrów i transdukcji sygnału, w których 
uczestniczy HXK. Wynikiem jest na przykład represja niektórych genów fotosynte-
zy (CAB, RBCS), indukcja metabolizmu sacharozy czy kumulacja antocyjanów 
(Ciereszko, Kleczkowski 2002; Rolland i in. 2006; Ciereszko 2007; Granot i in. 
2013). Mechanizm działania heksokinazy1, jako sensora, pozwoliły wyjaśnić bada-
nia Cho i in. (2006) wskazujące, że HXK1, wchodząc w skład specyficznego białko-
wego kompleksu zlokalizowanego na terenie jądra komórkowego, może bezpo-
średnio oddziaływać na ekspresję genów. Z HXK1 współpracują VHA-B1 i RPT5B 
oraz czynniki transkrypcyjne. VHA-B1 jest analogiem jednej z trzech izoform 
podjednostki B peryferyjnej części kompleksu V1 wakuolarnej H+-ATPazy. RPT5B 
jest izoformą jednej z sześciu podjednostek AAA-ATPazy, wchodzącej w skład 19S 
– regulatorowego elementu proteasomu 26S (Cho i in. 2006; Chen 2007). 
 Percepcja sygnału wywołanego zmianą dostępu cukrów może zachodzić rów-
nież niezależnie od heksokinazy. Funkcje sensorów błonowych mogą pełnić prze-
nośniki białkowe cukrów, np. transportery glukozy lub sacharozy, zlokalizowane 
w plazmolemie. Funkcje sensora cukrów mogłyby pełnić także analogi transporte-
rów cukrowych czy receptory sprzężone z białkami G (GPRC). Ukazały się też 
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prace wskazujące na udział białek G (lub ich analogów) w szlakach transdukcji 
sygnału cukrowego u roślin (prace cyt. w: Ciereszko 2007), niezależnych od hekso-
kinazy. Ponadto zaprezentowano model działania regulatorowego białka RGS1 
(sprzężonego z białkiem G) jako receptora cukrowego zlokalizowanego w plazmo-
lemie (Grigston i in. 2008; Smeekens i in. 2010). Mechanizm działania RGS1 
i roślinnych białek G jest aktualnie intensywnie badany (Trusov, Botella 2016). 
 W transdukcji sygnału cukrowego pośredniczą różnorodne przekaźniki wtór-
ne, w tym specyficzne kinazy i fosfatazy białkowe. Taką rolę przypisuje się kom-
pleksom kinaz serynowo-treoninowych SnRK (sucrose non-fermenting1-related 
protein kinases), CDPK (Ca+2-dependent protein kinases), kinazom MAP (mito-
gen-activated protein), ostatnio także kinazom TOR (target of rapamycin) (Rolland 
i in. 2006; Dobrenel i in. 2013; Xiong, Sheen 2014). 
 Zaproponowano kilka mechanizmów regulacji wzrostu roślin, w zależności od 
dostępu cukrów. System promujący/stymulujący procesy wzrostowe roślin, to: 
heksokinaza (jako sensor glukozy), Tre6P (jako sygnał) i kinaza TOR. Brak Tre6P 
czy kinazy TOR hamuje wzrost i przejście do fazy generatywnej roślin (może być 
letalne, podczas embriogenezy). System hamujący procesy wzrostowe roślin to 
SnRK1 i czynniki transkrypcyjne C/S1 bZIP (C/S class basic region lecine zipper). 
Indukcja SnRK1 i C/S1 bZIP najczęściej hamuje procesy wzrostowe (Lastdrager 
i in. 2014). 
 Trehaloza była znana jako cukier występujący u mikroorganizmów i grzybów. 
U roślin wykryta późno, uważano, że może pełnić rolę osmoprotektanta w warun-
kach suszy. W ostatnim dziesięcioleciu stwierdzono, że Tre6P jest niezbędny do 
prawidłowego wzrostu i rozwoju roślin oraz stabilnej gospodarki cukrowej (O’Hara 
i in. 2013). Wykryto wiele genów kodujących syntazę trehalozofosforanową oraz 
fosfatazę u roślin, nie wszystkie ich produkty są aktywne katalitycznie, mogą więc 
pełnić inne funkcje. Poziom Tre6P wzrasta po podaniu sacharozy, sugerowano 
więc, że Tre6P może być sensorem sygnału cukrowego. Tre6P wpływa ponadto na 
aktywność innych komponentów szlaków transdukcji, m.in. SnRK1 (O’Hara i in. 
2013; Lastdrager i in. 2014; Figueroa, Lunn 2016). 
 Kompleks serynowo-treoninowych kinaz SnRK1 uczestniczy w regulacji 
metabolizmu cukrów oraz w metabolizmie azotowym, np. poprzez fosforylację 
białka enzymatycznego syntazy sacharozofosforanowej, syntazy sacharozowej  
i α-amylazy czy reduktazy azotanowej (Jossier i in. 2009; Sheen 2014). Aktywność 
kinaz SnRK jest regulowana poprzez fosforylację, przez glukozo-6-fosforan, ale 
także przez Tre6P, który hamuje aktywność SnRK (w warunkach deficytowego 
zaopatrzenia). Wykazano, że SnRK, kontrolowane za pośrednictwem cukrów (sa-
charozy, na poziomie genu) oraz hormonów (auksyny, cytokininy, ABA), wpływa 
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na procesy wzrostowe i rozwojowe organów roślin (prace cyt. w: Ljung i in. 2015). 
Rola SnRK1 w transdukcji sygnału cukrowego, a zwłaszcza ich podjednostek katali-
tycznych KIN10/KIN11, była intensywnie badana w komórkach roślinnych. Kinazy 
białkowe KIN10 i KIN11 są uważane obecnie za kluczowe w koordynacji odpowie-
dzi roślin na cukry i czynniki stresowe, wpływają na homeostazę energetyczną 
komórki (Smeekens i in. 2010). Niedobór energii aktywuje KIN10 i KIN11, które 
stymulują bądź inaktywują szereg procesów w komórce, co prowadzi do polepsze-
nia gospodarki energetycznej, dostosowania wzrostu i umożliwia odpowiednią 
reakcję rośliny na zaistniały czynnik stresowy (O’Hara i in 2013; Lastdrager i in. 
2014; Sheen 2014). 
 System kinaz białkowych TOR wcześniej dobrze poznano w komórkach droż-
dży i zwierząt – ich funkcją jest regulacja wzrostu, proliferacji, różnicowania 
i ruchu komórek, a także procesów transkrypcji i translacji. TOR funkcjonuje jako 
sensor/regulator komórkowego poziomu związków energetycznych i stanu redoks 
(Dobrenel i in. 2013; Xiong, Sheen 2014). Drożdże i ssaki zawierają dwa kompleksy: 
TORC1 i TORC2, u Arabidopsis znany jest jeden kompleks – TORC1. U roślin 
zmiany ekspresji TOR prowadzą do zmian wzrostowych i rozwojowych, począwszy 
od rozwoju embrionalnego po procesy starzenia. Kinazy TOR tworzą kompleksy 
z innymi białkami, np. z RAPTOR1 (Xiong, Sheen 2014). Wykazano, że szlaki 
sygnałowe z udziałem TOR wpływają na metabolizm pierwotny i wtórny komórek 
roślinnych oraz procesy wzrostowe – przykładowo stymulacja wzrostu korzeni 
Arabidopsis, wywołana przez glukozę, jest kontrolowana przez kinazy TOR (Dobre-
nel i in. 2013; Xiong, Sheen 2014). 
 W przekazywaniu sygnału cukrowego mogą brać udział fitohormony, np. 
ABA, etylen (ryc. 2). Izolacja i charakterystyka licznych mutantów, cukrowych 
i hormonalnych, dostarczyła dowodów na współdziałanie hormonalnych i cukro-
wych dróg sygnalnych. Wykazano, że fenotyp mutanta z nadprodukcją etylenu, 
eto1, jest taki sam jak mutanta gin1 (brak wrażliwości na glukozę). Stwierdzono, że 
mutanty gin1, isi4, sis4 są alleliczne do aba2 (o obniżonej syntezie kwasu abscysy-
nowego), a gin6, isi3, sis5, sun6 są alleliczne do abi4. Udowodniono udział czynni-
ków transkrypcyjnych ABI3, ABI4, ABI5, a także ABF2, ABF3, ABF4 w transdukcji 
sygnałów cukrowych, zależnych bądź nie od heksokinazy. Ponadto wyniki badań 
wskazują na współdziałanie cytokinin, giberelin oraz na współdziałanie kwasu 
jasmonowego, salicylowego czy brasinosteroidów ze szlakami cukrowymi (prace 
cyt. w: Ciereszko 2007; Ljung i in. 2015; Zhang, He 2015). Sugeruje się, że zwłaszcza 
białka DELLA oraz PIF (phytochrome-interacting factor) odgrywają kluczową rolę 
w koordynacji procesów wzrostowych kontrolowanych, dzięki interakcjom pomię-
dzy drogami sygnałowymi wywołanymi przez hormony i cukry (prace cyt. w: Ljung 
30 
i in. 2015). Drogi transdukcji sygnałów uaktywnione przez cukry współdziałają 
z wieloma szlakami hormonalnymi oraz szlakami odpowiedzi na czynniki środowi-
skowe, tworząc w komórkach roślinnych złożoną sieć komunikacyjno-
sygnalizacyjną. Współdziałanie różnych szlaków transdukcji umożliwia sprawną 
regulację procesów wzrostowych i rozwojowych roślin, jednak dokładne poznanie 
mechanizmów regulacji wymaga na pewno dalszych badań. 
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Streszczenie: Aminy biogenne należą do grupy aktywnych biologicznie zasad organicznych 
o małych masach cząsteczkowych, powszechnie występujących w roślinach, grzybach, organi-
zmach zwierzęcych oraz mikroorganizmach. Aminy biogenne są to związki uważane za neuro-
transmitery (neuroprzekaźniki) mobilizujące organizm do zwiększonej aktywności biologicznej. 
U roślin zaliczane są do hormonów pochodzenia zwierzęcego i pełnią funkcje regulatorów wzro-
stu. Można wśród nich wyróżnić, między innymi: acetylocholinę, adrenalinę, noradrenalinę, dopa-
minę, histaminę i serotoninę. Występują one u roślin w postaci wolnej lub w połączeniu ze związ-
kami fenolowymi. Modyfikują one procesy fizjologiczne i morfologiczne zachodzące w roślinach. 
Związki te uczestniczą w prawidłowym przebiegu procesów komórkowych oraz są niezbędne 
w utrzymaniu żywotności komórek. W komórkach wpływają, między innymi, na replikacje DNA 
i przepuszczalność błon komórkowych. Ponadto wykazują funkcje obronne przed patogenami 
grzybowymi, wirusowymi oraz zahamowują procesy nowotworowe. Pod wpływem czynników 
stresowych w tkankach roślinnych, wzrasta ich stężenie. Związki te uczestniczą, między innymi 
w kiełkowaniu, ukorzenianiu, kwitnieniu oraz regulacji morfogenezy u roślin. Ponadto regulują 
gospodarkę wodną i wymianę jonów sodu, potasu i wapnia oraz mogą wchodzić w interakcje 
z innymi fitohormonami. Ich działanie zależy przede wszystkim od stężenia, powinowactwa do 
odpowiednich receptorów komórkowych, gatunku rośliny, jej stanu fizjologicznego oraz od wa-
runków otaczającego środowiska. Prawdopodobnie regulacja odpowiedzi fizjologicznej komórki 
roślinnej pod wpływem tych związków jest podobna do mechanizmu przekazywania impulsów 
w układzie autonomicznym zwierząt. 
Słowa kluczowe: aktywność, aminy heterocykliczne (imidazolowe i indolowe), aminy katecholowe, 
biosynteza 
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1.  Wstęp 
 
 W ostatnich latach obserwuje się zwiększone zainteresowanie wszystkimi 
substancjami wykazującymi aktywność regulatorów wzrostu i rozwoju. Jest to zwią-
zane z intensyfikacją badań w tej dziedzinie, a w konsekwencji – z odkryciem nie-
znanych dotąd związków. Regulatory wzrostu i rozwoju roślin są substancjami 
organicznymi, których niewielkie ilości modyfikują funkcje fizjologiczne zachodzą-
ce w roślinie. Oprócz fitohormonów, u roślin wyizolowano typowe hormony zwie-
rzęce oraz ich analogi chemiczne, które nieznacznie różnią się strukturą chemiczną 
(Matysiak, Adamczewski 2009). Stwierdzono ich występowanie we wszystkich 
grupach taksonomicznych roślin. Dotychczas u roślin wyodrębniono hormony 
pochodzenia zwierzęcego, takie jak: acetylocholina, adrenalina, noradrenalina, 
dopamina, serotonina i histamina, związki steroidowe, zwłaszcza z grupy andro-
genów, estrogenów i kortykoidów oraz ekdysteroidy, prostaglandyny i ich związki 
pokrewne (Czerpak 1993; Bajguz i in. 2015). 
 Aminy biogenne to grupa aktywnych biologicznie zasad organicznych, o ma-
łych masach cząsteczkowych, powszechnie występujących w roślinach, grzybach, 
organizmach zwierzęcych oraz w mikroorganizmach. Uczestniczą one w syntezie 
białek, hormonów, alkaloidów i kwasów nukleinowych, wpływają na replikację 
DNA i przepuszczalność błon komórkowych. Ponadto biorą udział w regulacji 
temperatury ciała, ciśnienia tętniczego krwi i aktywności mózgu. Z jednej strony są 
niezbędne do wzrostu i utrzymania żywotności komórek oraz prawidłowego prze-
biegu wielu procesów metabolicznych, z drugiej zaś mogą wykazywać działanie 
toksyczne, a niektóre z nich nawet rakotwórcze, jako prekursory kancerogennych 
N-nitrozwiązków (Karovičová, Kohajdová 2005). 
 Aminokwasy są głównym źródłem azotu dla organizmów żywych oraz służą 
jako substancje wyjściowe dla innych składników azotowych, do których należą, 
między innymi, aminy biogenne, do których zaliczamy: aminy katecholowe (do-
pamina, noradrenalina i adrenalina) jako pochodne aminokwasu tyrozyny, aminy 
heterocykliczne – imidazolowe, do których należy histamina powstająca w wyniku 
dekarboksylacji histydyny oraz indolowe, do których należy serotonina syntezowa-
na z tryptofanu. Są to związki uważane za neuroprzekaźniki (neurotransmitery) 
mobilizujące organizm człowieka i zwierzęcia do zwiększonej aktywności fizycznej 
i psychicznej. Okazało się, że związki te występują nie tylko u zwierząt, ale również 
rośliny są w nie zasobne (Roshchina 2001). Odkrycie tych receptorów u roślin 
sugeruje, że takie metabolity wtórne nie tylko pełnią rolę czysto obronną, ale rośli-
ny mogą być w stanie odbierać także powszechne sygnały wysyłane przez zwierzęta 
i na nie odpowiadać. Teoretycznie rośliny i zwierzęta mogłyby wzajemnie manipu-
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lować mechanizmami wykrywania sygnałów i odpowiedzi na nie. Chociaż odle-
głość filogenetyczna między roślinami i zwierzętami roślinożernymi jest ogromna, 
organizmy te mają wspólny zestaw kodów, co wyjaśnia, jak rośliny mogą rozpo-
znawać owady, a także w jaki sposób rośliny i zwierzęta mogą nawzajem blokować 
swoje sygnały (Schulz 2002). 
 
 
2.  Występowanie katecholamin, serotoniny i histaminy 
 
 Aminy katecholowe (katecholoaminy) to pochodne aminokwasu tyrozyny, 
jako typowe hormony i neurotransmitery zwierzęce spotykane są także u roślin 
niższych i wyższych, należących, między innymi, do następujących rodzin: amaryl-
kowate (Amaryllidaceae), bananowate (Musaceae), cyprysowate (Cyperaceae), 
gązewnikowate (Loranthacaceae), jaskrowate (Ranunculaceae), krzyżowe (Crucife-
rae), liliowate (Liliaceae). Katecholaminy występują w przeszło 30 gatunkach roślin 
przeznaczonych do konsumpcji człowieka, między innymi, w owocach awokado, 
bananów i pomarańczy. Do amin katecholowych należą: adrenalina, noradrenalina 
i dopamina oraz ich metylowe pochodne. Największe stężenie dopaminy stwier-
dzono w skórce owocu banana żółtego (Musa sapientum L. var. baracoa), które 
wynosi 700 μg/g świeżej masy; adrenaliny poniżej 1 μg/g, noradrenaliny – 3,5 μg/g. 
Katecholaminy wyizolowano z miąższu i skórki owoców, pąków kwiatowych, liści, 
łodyg i korzeni. Dotychczas wewnątrzkomórkową lokalizację katecholamin stwier-
dzono wyłącznie w wakuolach chloroplastów, np. dopaminy w maku lekarskim 
(Papaver somniferum L.) czy adrenaliny i noradrenaliny w wielu gatunkach roślin 
z rodzin: motylkowate i pokrzywowate (Roshchina 2001). W 1985 roku dokonano 
identyfikacji melatoniny – aminy indolowej. Jej występowanie stwierdzono u 108 
gatunków roślin stosowanych w medycynie chińskiej (Chen i in. 2003). Manchester 
i in. (2000) odnotowali występowanie melatoniny u wiśni. Natomiast Reiter (2005) 
dokonał oznaczenia melatoniny w orzechach włoskich. Zachowana w dużym stop-
niu natura indoloamin oraz różnorodność gatunków zawierających melatoninę 
może wskazywać na ważną rolę tego związku we wzroście lub przetrwaniu roślin 
wyższych. Pod wpływem czynników stresowych, w tkankach roślinnych wzrasta 
stężenie amin katecholowych (Swiedrych i in. 2004). 
 Serotonina jest przedstawicielem amin biogennych, heterocyklicznych, indo-
lowych. Występuje w niektórych gatunkach roślin wyższych. Największe ilości 
serotoniny spotykane są w roślinach z rodzin: orzechowate (Juglandaceae), motyl-
kowate (Fabaceae), pokrzywowate (Urticaceae) oraz psiankowate (Solanaceae). 
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Zawartość serotoniny w organizmach roślinnych jest porównywalna lub nieco 
mniejsza w stosunku do zwierząt. Największą ilość serotoniny – 200 µg/g świeżej 
masy stwierdzono w nasionach Griffonia simplicifolia (D.C.) Baill. z rodziny motyl-
kowate. Najbardziej zasobne w serotoninę okazały się owoce i nasiona, w których 
jest jej ponad 100-krotnie więcej niż w organach wegetatywnych: liściach, łodygach 
czy korzeniach. Wewnątrzkomórkową lokalizację serotoniny stwierdzono jedynie 
w wakuolach pokrzyw (Roshchina 2001). 
 Histamina to przedstawiciel amin biogennych, heterocyklicznych, imidazolo-
wych. Obecnie znanych jest ponad 50 gatunków roślin u których stwierdzono 
obecność histaminy. Najbardziej zasobnymi roślinami w ten związek są gatunki 
należące do rodzin: komosowate (Chenopodiaceae) i pokrzywowate (Urticaceae). 
Histamina występuje we wszystkich częściach roślin naczyniowych: korzenie, łody-
gi, pylniki, kwiaty, owoce i nasiona. Zawartość jej w poszczególnych organach 
roślin może zmieniać się w zależności od okresu wegetacji, fazy rozwoju czy zmian 
środowiska (Gawarska i in. 2012). Najbardziej zasobne w histaminę są włoski pa-
rzące pokrzyw (25-50 µg/1000 włosków), liście (1-100 µg/g świeżej masy), owoce 
(20 µg/g świeżej masy) oraz kwiaty (1-10 µg/g świeżej masy). Dotychczas najwięk-
szą zawartość histaminy oznaczono we włoskach parzących Jatropha urens L. (wil-
czomleczowate, Euphorbiaceae), które zawierają 1250 µg histaminy w przeliczeniu 
na 1000 włosków. Ponadto histaminę wyizolowano z pyłku kwiatowego roślin 
wiatropylnych, np. mietlicy olbrzymiej (Agrostis alba L.), kupkówki pospolitej 
(Dactylis glomerata L.), życicy trwałej (Lolium perenne L.), żyta zwyczajnego (Secale 
cereale L.) czy kukurydzy zwyczajnej (Zea mays L.) oraz roślin owadopylnych, 
np. lilaka pospolitego (Syringa vulgaris L.), lipy szerokolistnej (Tilia platyphyllos L.) 
czy lipy drobnolistnej (Tilia cordata Mill.). Pod wpływem czynników stresowych, 
takich jak susza, wzrasta zawartość histaminy w tkankach roślinnych. Histamina 
występująca we włoskach parzących pokrzyw i pyłku kwiatowym może być czynni-
kiem wywołującym reakcje alergiczne u ludzi (Roshchina 2001). 
 
 
3.  Biosynteza katecholamin, serotoniny i histaminy 
 
 Związki fenyloetyloaminowe, do których należą katecholaminy powstają po-
średnio z fenyloalaniny (ryc. 1). Aminy katecholowe są produktami metabolizmu 
odpowiednich aminokwasów. Fenyloalanina podlega hydroksylacji do tyrozyny, 
która może przekształcać się dalej dwoma szlakami. Pierwszy, to bezpośrednia 
hydroksylacja tyrozyny do dioksyfenyloalaniny (DOPA). Drugim jest dekarboksy-
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lacja tyrozyny – najpierw do tyraminy, a następnie poprzez jej hydroksylację do 
DOPA. Dopamina jest bezpośrednim prekursorem noradrenaliny i adrenaliny, 
powstającym w wyniku dekarboksylacji DOPA z udziałem dekarboksylazy dioksy-
fenyloalaninowej bądź hydroksylazy tyraminowej. Dopamina może być utleniona 
do noradrenaliny, która z udziałem transmetylazy fenyloalaninowej przekształca się 
w adrenalinę (Roshchina 2001, Kulma i Szopa 2007). Miejsce biosyntezy katecho-
lamin w komórkach roślinnych pozostaje niewyjaśnione. Zakładając analogię do 
zwierząt, ich biosynteza powinna mieć miejsce w cysternach aparatu Golgiego. 
Biosynteza katecholamin zależy od czynników zewnętrznych. W kalusie portulaka 
wielkokwiatowego (Portulaca grandiflora Hook.), zawierającego dopaminę, adrena-
linę, noradrenalinę i epininę, biosynteza DOPA i dopaminy zachodzi szybciej 
w ciemności niż na świetle. Pozostałe katecholaminy (adrenalina i noradrenalina) 
są syntezowane jedynie w ciemności. 
 Serotonina jest syntezowana z tryptofanu, którego szlak zlokalizowany jest 
w plastydach (ryc. 2). Biosynteza serotoniny przebiega dwiema drogami, zarówno 
poprzez 5-oksytryptofan czy tryptaminę. Pierwszym etapem biosyntezy serotoniny 
jest dekarboksylacja tryptofanu do tryptaminy, katalizowana przez enzym dekar-
boksylazę tryptofanową lub dekarboksylazę aminokwasów aromatycznych. Następ-
nie tryptamina, w wyniku reakcji hydroksylacji, jest przekształcana w serotoninę 
w obecności tlenu oraz z udziałem 5-hydroksylazy tryptaminowej lub 5-hydroksy-
lazy L-tryptofanowej. Hydroksylacja tryptofanu prowadzi do powstania 5-oksy-
tryptofanu w obecności 5-hydroksylazy tryptofanowej. Następnym etapem jest 
dekarboksylacja 5-oksytryptofanu do serotoniny (Roshchina 2001). 
 Biosynteza histaminy u roślin przebiega podobnie jak u zwierząt, gdzie związ-
kiem wyjściowym jest aminokwas histydyna, który ulega dekarboksylacji (ryc. 3). 
Przekształcenie to jest bardzo prostą jednostopniową reakcją, w przeciwieństwie do 
biosyntezy katecholamin czy serotoniny. Brak jest jakichkolwiek informacji odno-
śnie do miejsca biosyntezy w komórkach roślinnych. U zwierząt, dekarboksylaza 
histydynowa została znaleziona we frakcjach mitochondrialnych i mikrosomal-
nych. Przemiany histaminy u roślin powstają w drodze eliminacji grupy aminowej, 
utleniania czy metylacji. Histamina jest prekursorem wielu alkaloidów zawierają-
cych pierścień imidazolowy, takich jak: dolichotelina (pochodna izowalerianowa 
histaminy z kaktusa Dolichothele sphaerica (A. Dietr.) Britton & Rose), glochidon, 
glochidycyna, dimedon (występują w liściach roślin z rodzaju Glochidion) czy 
zapotydyna pochodząca z kazimiry jadalnej (Casimiroa edulis La Llave) (Roshchina 
2001). 
 
38 
 
Rycina 1. Szlak biosyntezy katecholamin (dopaminy, noradrenaliny i adrenaliny) u roślin  
Źródło: Roshchina 2001, zmodyfikowane. 
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Rycina 2. Szlak biosyntezy serotoniny (A) i histaminy (B)  
Źródło: Roshchina 2001, zmodyfikowane. 
 
 
4.  Aktywność biologiczna katecholamin, serotoniny, 
histaminy i melatoniny 
 
 Katecholaminy służą jako substraty do biosyntezy innych związków aktyw-
nych w komórkach roślin. W szczególności dopamina jest formą pośrednią w bio-
syntezie alkaloidów, zwłaszcza benzyloizochinolin, takich jak: papaweryna czy 
morfina, halucynogennego alkaloidu meskaliny występującego w wielu gatunkach 
kaktusa, oraz alkaloidów tetrahydrobenzyloizochinolinowych. Wyniki uzyskane dla 
wyizolowanych chloroplastów szpinaku pokazują, że adrenalina i dopamina mogą 
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mediować fotosyntetyczną redukcję tlenu. Związki te mogą funkcjonować jako 
chemiczne analogi proponowanego naturalnego mediatora, czynnika redukujące-
go, który umożliwia redukcję tlenu w ramach transdukcji energii w fotosyntezie. 
Całkowicie utleniona forma adrenaliny, adrenochrom, także działa jako mediator 
fotosyntetycznego poboru tlenu, ale tylko poprzez redukcję tlenu do ponadtlenku 
(Allen 2003). 
 Pozostaje jeszcze do zbadania, czy któreś z pochodnych katecholamin rzeczy-
wiście mogą działać w ten sposób in vivo. Po drugie, katecholaminy umożliwiają 
organizmom dostosowanie odpowiedzi do warunków stresowych. Prawdopodob-
nie po części wynika to z antyoksydacyjnych właściwości tych związków i ich po-
chodnych (utlenianie dopaminy prowadzi do produkcji melaniny, silnego pożera-
cza wolnych rodników) i odkładania się pochodnych w ścianie komórkowej. 
Na przykład synteza katecholaminy u portulaki (Portulacca L. sp.) jest znacznie 
wyższa w ciemności. W przeciwieństwie do tego, u subantarktycznej kapusty ker-
gueleńskiej (Pringlea antiscorbutica R.Br. ex. Hook f.) poziom dopaminy (oraz 
kilku innych amin) obniża się w sytuacji stresu termicznego (Hennion i in. 2000). 
 Niewiele jest badań dotyczących wpływu katecholamin (adrenaliny, noradre-
naliny i dopaminy) na wzrost roślin. W stężeniach rzędu 10-7-10-5 M nieznacznie 
stymulują wzrost i rozwój glonu Chlorella pyrenoidosa Chick. Zwiększają zawartość 
chlorofili, karotenoidów, białek i monosacharydów oraz aktywność aminotransfe-
raz: ALAT i AspAT. W stężeniach przekraczających 10-4 M działają początkowo 
hamująco, a następnie toksycznie na wzrost glonu. Katecholaminy stymulują rów-
nież wzrost kultur tkankowych ziemniaka (Solanum tuberosum L.). Dopamina, 
w stężeniach przekraczających 5 mg/l (3,2×10-5 M), opóźnia wzrost kalusa banana 
(Musa acuminata Colla), a w stężeniu 50 mg/l (3,2×10-4 M) całkowicie go blokuje. 
Z kolei noradrenalina i adrenalina podwyższają działanie synergistyczne z gibereli-
nami w stymulacji wydłużania siewek sałaty siewnej (Lactuca sativa L.). Poza tym 
katecholaminy i serotonina biorą udział w morfogenezie roślin. Dopamina jest 
stymulatorem wzrostu, zwłaszcza części nadziemnych: liści i łodyg (przeciętnie 
w 20%), podczas gdy wzrost korzeni był nieznaczny, a niekiedy dopamina wykazy-
wała wpływ toksyczny. Stwierdzono również, że endogenny poziom dopaminy jest 
wyższy w częściach nadziemnych rośliny (Roshchina 2001). 
 Serotonina jest najbardziej aktywnym regulatorem wzrostu roślin spośród 
amin biogennych. Wykazuje auksyno-podobne działanie, tzn. przyspiesza wzrost 
korzeni, masy korzeniowej i liścieni siewek jęczmienia. Działanie histaminy na 
wzrost wydłużeniowy roślin nie zostało jeszcze zbadane. Pod wpływem dopaminy, 
histaminy i adrenaliny stwierdzono słaby wpływ lub brak oddziaływania na kiełko-
wanie sadzonek rzodkwi zwyczajnej (Raphanus sativus L.), podczas gdy noradrena-
41 
lina i serotonina stymulują kiełkowanie w około 40-50%. Noradrenalina, w stęże-
niach rzędu 10-6-10-4 M, zahamowuje kiełkowanie pyłku zwartnicy (Hippeastrum 
hybridum Herb.), z kolei dopamina i serotonina wykazują działanie stymulujące. 
Histamina jest regulatorem, który w zależności od zastosowanego stężenia, posiada 
działanie stymulujące lub hamujące kiełkowanie nasion (Roshchina 2001). 
 Melatonina odgrywa ważną rolę we wzroście i przetrwaniu roślin wyższych. 
Sprzyja ona wzrostowi etiolowanych hipokotyli roślin strączkowych w teście biolo-
gicznym, określającym aktywność auksyn, co sugeruje, że u roślin wyższych, mela-
tonina może działać jako auksynowy regulator wzrostu (Hernandez-Ruiz i in. 
2004). W badaniach nad mozgą kanaryjską, pszenicą, jęczmieniem i owsem, egzo-
genne podanie melatoniny hamuje rozwój korzenia w podobny sposób, jak nad-
mierna ekspozycja na auksyny (Hernandez-Ruiz i in. 2005). Związki między endo-
genną melatoniną, serotoniną i auksyną badano także w okresie rozwoju korzeni 
i pędów dziurawca zwyczajnego (Murch i in. 2001; Murch, Saxena 2004). W bada-
niach tych organogeneza korzenia, indukowana auksynami, hamowana była przez 
inhibitory syntezy i transportu melatoniny. 
 Akumulacja podobnego związku – serotoniny w tkankach z niedoborem 
melatoniny powodowała proliferację odrośli (Murch i in. 2001). Wyniki te sugeru-
ją, że względny stosunek serotoniny do melatoniny może mediować morfogenezę 
roślin w sposób analogiczny do modyfikacji wzrostu roślin powodowanej zmiana-
mi w stosunku stężenia auksyn do innych fitohormonów, takich jak cytokininy. 
Melatonina jest silnym antyoksydantem u ssaków i roślin wyższych (Reiter, Tan 
2002). W złożonych układach fizjologicznych, melatonina może naprawić uszko-
dzone biomolekuły poprzez transfer elektronów, jak niedawno wykazano w przy-
padku przekształcenia rodnika guazynowego w guanozynę (Hardeland 2005). 
W odróżnieniu od klasycznych antyoksydantów, melatonina nie wykazuje działa-
nia prooksydacyjnego, a wszystkie znane formy pośrednie, generowane przez inte-
rakcję melatoniny z reaktywnymi formami tlenu, są także pożeraczami wolnych 
rodników (Tan, Reiter 2002). Na podstawie badań Reiter i in. (2001) wiadomo, 
że akumulacja melatoniny w tkankach rozrodczych, nasionach i owocach może 
wskazywać na mechanizm ochrony tych tkanek przed uszkodzeniem oksydacyjnym 
wynikającym z suszy, zbyt niskich lub zbyt wysokich temperatur, promieniowania 
ultrafioletowego lub toksyn obecnych w środowisku. 
 Dotychczasowe badania pozwoliły na ustalenie następujących funkcji mono-
amin biogennych u roślin: 
• katecholaminy inicjują fotofosforylację w chloroplastach; 
• katecholaminy są prekursorami w biosyntezie alkaloidów; 
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• biorą udział w reakcjach energetycznych roślin jako donory lub akceptory 
transportu elektronów pomiędzy fotosystemem II a fotosystemem I; 
• regulują aktywność enzymów, np. histamina hamuje aktywność lizozymu, 
noradrenalina obniża aktywność karboksylazy rybulozobisfosforanowej czy 
acetylocholinoesterazy; 
• biorą udział w autofosforylacji białek; 
• stymulują biosyntezy etylenu; 
• współdziałają z auksynami i giberelinami w regulacji wzrostu roślin; 
• występują jako oksydanty i antyoksydanty; 
• występują jako substancje stabilizujące i chroniące struktury komórkowe przed 
szkodliwym działaniem: suszy (histamina), grzybów Cercospora beticola (do-
pamina), promieniowania UV powodującego guzy nowotworowe roślin (sero-
tonina), wirusami czy mechanicznymi skaleczeniami tkanek roślinnych przez 
wiatr, ptaki lub skały (dopamina); 
• regulują gospodarkę wodną i wymianę jonów sodu, potasu i wapnia; 
• indukują syntezę wtórnych przekaźników sygnałów cAMP i cGMP, trifosfoi-
nozytolu (IP3), jonów wapnia, jak również enzymu cyklazy adenylowej; 
• występują jako cząsteczki sygnałowe w kontaktach międzykomórkowych 
i wewnątrzkomórkowych; 
• biorą udział w ruchach roślin; 
• biorą udział w allelopatii pyłku kwiatowego. 
 
 
5.  Podsumowanie 
 
 Pod wpływem katecholamin: serotoniny, histaminy i melatoniny – zwierzę-
cych neurotransmiterów, dochodzi do zmian we wzroście i metabolizmie roślin. 
Przypuszcza się, że regulacja odpowiedzi fizjologicznej komórki roślinnej pod 
wpływem amin biogennych jest podobna do mechanizmu przekazywania impul-
sów w układzie autonomicznym zwierząt. Reakcje tych związków na przepuszczal-
ność jonów oraz indukcja syntezy cyklicznych nukleotydów, trifosfoinozytolu 
prowadzą do wywołania właściwej odpowiedzi fizjologicznej roślin. Jednak dotych-
czasowe badania nad charakterem działania amin biogennych, ich interakcji 
z fitohormonami czy wtórnymi przekaźnikami transdukcji sygnałów nie w pełni 
wyjaśniają ten mechanizm. Zastosowanie metod immunologicznych, chromatogra-
ficznych czy biochemicznych umożliwi ustalenie lokalizacji strukturalnej biosynte-
zy tych związków w komórce oraz ich aktywności biologicznej jako regulatorów 
wzrostu roślin. 
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Streszczenie: Ekdysteroidy, hormony linienia owadów i innych bezkręgowców, są szeroko rozpo-
wszechnione w świecie roślinnym: występują zarówno u roślin okrytonasiennych i nagonasiennych. 
Spotykane są także u glonów i paprotników. Fitoekdysteroidy kumulują się w tkankach istotnych 
dla procesów rozwojowych roślin, w większych ilościach występują w liściach i kwiatach, natomiast 
w mniejszych – w łodygach, korzeniach i nasionach. Stwierdzono, że rośliny są nie tylko bardziej 
zasobne w ekdysteroidy niż zwierzęta, ale aktywność biologiczna ekdsyteroidów jest większa 
w roślinach niż u owadów. Ekdysteroidy są to związki o zróżnicowanej budowie chemicznej,  
występujące jako: 1) pochodne różnych steroli z ogólną liczbą węgli C27, C28, C29; 2) związki C24, C21, 
C19, powstałe w wyniku rozerwania łańcucha bocznego. Bezpośrednim prekursorem w biosyntezie 
fitoekdysteroidów jest latosterol, który poprzez niezidentyfikowane związki pośrednie, przechodzi 
w ekdyson. Przemianę ekdysonu w 20-hydroksyekdyson, poprzez pochodną fosforanową, katali-
zuje enzym 20-monooksygenaza ekdysonowa. Egzogennie podany roślinom ekdyson, włącza się 
w szlak biosyntezy ekdysteroidów, w którym jest metabolizowany, poprzez fosforan-3-ekdysonu – 
do 20-hydroksyekdysonu. Rola ekdysteroidów w roślinach jest wciąż nie do końca poznana. Testy 
biologiczne wykazały, że ponasteron A, 20-hydroksyekdyson oraz inokosteron posiadają aktyw-
ność giberelinopodobną. W glonie Chlorella vulgaris stwierdzono stymulujący wpływ ekdysteroi-
dów na liczbę komórek, zawartość DNA i RNA, białek, barwników fotosyntetycznych oraz cukrów. 
20-hydroksyekdyson nieznacznie stymuluje kwitnienie rzepnia pensylwańskiego, zaś hamuje 
formowanie się kwiatów żeńskich dyni zwyczajnej. W roślinach, ekdysteroidy pełnią funkcję 
obronną przed zgryzaniem przez owady, ponieważ po przedostaniu się do organizmu zwierzęcia, 
wywołują zaburzenia w procesach rozwojowych. Ponadto posiadają znaczenie farmakologiczne 
wskutek działania antydepresyjnego, spermotwórczego, przeciwgrzybicznego, przeciwbakteryjne-
go oraz przypuszczalnie wykazują działanie przeciwnowotworowe. 
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1.  Wstęp 
 
 Ekdysteroidy należą do hormonów regulujących linienie i metamorfozę owa-
dów. Są one najpowszechniej występującymi hormonami steroidowymi. Ich obec-
ność wykazano zarówno u owadów, jak i u innych stawonogów (Arthropoda) oraz 
u niższych zwierząt, takich jak: pierścienice (Annelida), nicienie (Nematoda) czy 
mięczaki (Molusca). Obecnie wiadomo, że steroidy te uczestniczą we wszystkich 
etapach rozwoju owadów oraz w regulowaniu wielu procesów biochemicznych 
i fizjologicznych: niezbędne są przy składaniu jaj, podczas rozwoju embrionalnego 
i postembrionalnego, a u dorosłych osobników regulują rozwój, metamorfozę, 
reprodukcję i diapauzę (Smagge 2009). 
 Występowanie, struktura chemiczna, biosynteza i przemiany metaboliczne 
oraz aktywność ekdysteroidów u roślin, jest przedmiotem niniejszego rozdziału. 
 
 
2.  Występowanie ekdysteroidów w roślinach 
 
 Ze względu na obecność ekdysteroidów zarówno u roślin, jak i zwierząt, do-
konano umownego podziału na fito- i zooekdysteroidy. U roślin obecność ekdyste-
roidów po raz pierwszy stwierdzono w 1966 roku, kiedy z liści zatrzalinu (Podocar-
pus nakaii Hayata) wyizolowano ponasterony: A, B, C (ryc. 1). Ponasteron A jest 
analogiem ekdysonu (ryc. 1) i wykazuje podobną aktywność biologiczną. W latach 
1966-1967 wyizolowano: 20-hydroksyekdyson z kory Podocarpus elatus R.Br.,  
20-hydroksyekdyson i inokosteron (ryc. 1) z korzeni Achyranthes fauriei H. Lév. & 
Vaniot, a także polipodin A (20-hydroksyekdyson) i polipodin B (ryc. 1) z kłącza 
paprotki zwyczajnej (Polypodium vulgare L.) (Galbraith, Horn 1966; Jizba i in. 
1967; Takemoto i in. 1967). 
 Fitoekdysteroidy zostały wyizolowane z ponad 150 gatunków roślin wyższych, 
glonów i paprotników. Występują we wszystkich częściach rośliny, takich jak: 
kłącza, korzenie, kora, łodygi, pylniki, kwiaty, owoce i nasiona (Moreau i in. 2002). 
W samej roślinie zawartość zmienia się w okresie wegetacji, fazy rozwoju czy zmian 
sezonowych. Ponadto ich ilość i profil może także zależeć od lokalizacji geograficz-
nej, środowiska naturalnego oraz odmiany roślin, na którą wpływają regulacje 
genetyczne. 
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Rycina 1. Przykłady ekdysteroidów wyizolowanych z roślin 
Źródło: Lafont 1998; Baltaev 2000; Smagghe 2009; Bajguz i in. 2015. 
 
 
Okazało się, że rośliny są bardziej zasobne w ekdysteroidy niż zwierzęta, np. z 15 kg 
świeżych szpilek cisa pospolitego (Taxus baccata L.) wyizolowano 300 mg ekdyso-
nu, co stanowi 500 razy większą ilość niż można otrzymać z tej samej liczby po-
czwarek jedwabnika morowego (Bombyx mori) (Hoffmeister i in. 1967). U roślin 
zawartość ekdysonu wynosi przeciętnie 0,01-1% suchej masy (Golovatskaya 2004, 
Bakrim i in. 2008). Jednakże najwyższe stężenie ekdysonu może sięgać nawet 3,2% 
suchej masy łodygi Diploclisia glaucescens (Bl.) Diels. Nieco mniejsze stężenie ekdy-
sonu stwierdzono w kwiatostanie sierpika barwierskiego (Serratula tinctoria L. = 
Serratula inermis Gilib.) – 2%. Jedynie kilkanaście z wyizolowanych fitoekdysteroi-
dów, posiada znaczną aktywność biologiczną; pozostałe stanowią metabolity ekdy-
sonu lub 20-hydroksyekdysonu, który jest formą najbardziej aktywną i funkcjonal-
ną, zarówno u roślin, jak i zwierząt (Horn 1989; Lafont 1997, 1998; Baltaev 2000; 
Dinan 2001). 
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2.  Budowa chemiczna ekdysteroidów 
 
 Strukturę chemiczną ekdysteroidów stanowi szkielet 5α-cholestanu z 6-keto-
nowym pierścieniem B oraz grupą hydroksylową w pozycji C-14α. Fitoekdysteroidy 
posiadają bardzo zróżnicowaną strukturę chemiczną, która charakteryzuje się 
następującymi cechami: 
1) ogólną liczbą atomów węgla wynoszącą: 
a) 27, 28 lub 29 (ryc. 2), ponieważ fitoekdysteroidy są pochodnymi różnych 
fitosteroli; 
b) 24, 21 lub 19 (ryc. 2), co jest wynikiem rozerwania łańcucha bocznego 
pomiędzy C-24/C-25 lub C-20/C-22; 
 
 
Rycina 2. Przykłady C19, C21, C24, C27, C28, C29-ekdysteroidów 
Źródło: Lafont 1998; Baltaev 2000; Smagghe 2009; Bajguz i in. 2015. 
 
 
2) występowaniem grup hydroksylowych w szkielecie steroidowym w pozycjach: 
C-1, C-2, C-3, C-5, C-9, C-11, C-12 i C-19 (ryc. 3); 
3) występowaniem grup hydroksylowych w łańcuchu bocznym w pozycjach:  
C-20, C-21, C-22, C-24, C-25, C-26, C-28 lub C-29 (ryc. 3); 
4) przyłączaniem do C-2, C-3, C-20, C-22 lub C-25 następujących kwasów: 
nieorganicznych (kwasu fosforowego i siarkowego), organicznych (kwasu 
octowego, benzoesowego, cynamonowego i p-kumarynowego), cukrów (galak-
tozy, glukozy i ksylozy) lub acetonidu; 
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Rycina 3. Przykłady ekdysteroidów z grupą hydroksylową w pierścieniu A/B lub łańcuchu bocznym 
Źródło: Lafont 1998; Baltaev 2000; Smagghe 2009; Bajguz i in. 2015. 
 
5) występowaniem dodatkowego wiązania nienasyconego przy ∆9(11), ∆24(25), ∆25(27) 
lub ∆24(28) (ryc. 4); 
6) wbudowaniem w łańcuch boczny dodatkowego pierścienia γ- lub δ-laktono-
wego (ryc. 5) (Bajguz i in. 2015). 
 
 
Rycina 4. Przykłady nienasyconych ekdysteroidów 
Źródło: Lafont 1998; Baltaev 2000; Smagghe 2009; Bajguz i in. 2015. 
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Rycina 5. Przykłady ekdysteroidów z dodatkowym γ- lub δ-laktonem 
Źródło: Lafont 1998; Baltaev 2000; Smagghe 2009; Bajguz i in. 2015. 
 
 
 
 
Rycina 6. Przykłady koniugatów fitoekdysteroidowych 
Źródło: Lafont 1998; Baltaev 2000; Smagghe 2009; Bajguz i in. 2015. 
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 U roślin, w większości przypadków, ekdysteroidy występują w stanie wolnym, 
jednak znane są przykłady występowania ich w postaci związanej z innymi związ-
kami. Należą do nich, wyizolowany z orlicy pospolitej (Pteridium aquilinum (L.) 
Kuhn) ponasterozyd A (3-D-glukozyd ponasteronu A), witikosteron E (octan 
ekdysteronu) z Vitex megapotamica (Spreng.) Moldenke, oraz blechonozyd A i B 
(glukozyd 2-deoksyekdysonu) z podrzenia (Blechnum minus (R.Br.) Ettingsh.) 
(Bajguz i in. 2015) (ryc. 6). 
 
 
3.  Biosynteza ekdysteroidów u roślin 
 
 Ekdysteroidy, w zależności od ilości atomów węgla, określone są jako: C27, C28, 
C29-steroidy. W reakcjach rozszczepienia łańcucha bocznego wyróżniono również 
szlaki dla: C19, C21, C24. Przykładowo, prekursorem ekdysteroidów C27 jest choleste-
rol, C28 – 24-metylocholesterol, C29 – 24-etylocholesterol (Baltaev 2000). 
 Szpinak warzywny (Spinacia oleracea L.) jest rośliną modelową w badaniach 
nad biosyntezą ekdysteroidów (ryc. 7), ich transportu i regulacji. Stwierdzono, 
że latosterol jest bezpośrednim prekursorem w szlaku biosyntezy ekdysteroidów, 
który prowadzi do 20-hydroksyekdysonu. Cholesterol ulega przekształceniu 
w latosterol, który poprzez nieznane związki pośrednie, daje ekdyson. Dalsze jego 
przekształcenie do 20-hydroksyekdysonu katalizuje 20-monooksygenaza ekdyso-
nowa. Reakcja jest zależna od cytochromu P450 i koenzymu NADPH. Regulacja 
biosyntezy odbywa się na zasadzie ujemnego sprzężenia zwrotnego pochodnych 
fosforanowych powstałych w wyniku przemian metabolicznych ekdysonu. Stwier-
dzono również, że ekdyson podany egzogennie, włącza się w szlak biosyntezy, 
w którym jest przekształcany poprzez fosforan-3-ekdysonu w 20-hydroksyekdyson. 
Na zasadzie ujemnego sprzężenia zwrotnego, 20-hydroksyekdyson w procesie 
estryfikacji z fosforanami, jest metabolizowany do cholesterolu (Moreau i in. 2002; 
Bakrim i in. 2008). 
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Rycina 7. Szlak biosyntezy ekdysteroidów 
Źródło: Lafont 1998; Baltaev 2000; Bakrim i in. 2008; Smagghe 2009. 
 
 
 
4.  Metabolizm ekdysteroidów u roślin 
 
 Cząsteczka 20-hydroksyekdysonu podlega w roślinach wielu reakcjom meta-
bolicznym, które przedstawia tabela 1. Reakcje hydroksylacji ekdysonu w pozycji 
C-20, tworzą najbardziej aktywną biologicznie formę, występującą u owadów 
i roślin, jaką jest 20-hydroksyekdyson. Proces utleniania ekdysonu ma miejsce 
w pozycji C-3, w wyniku czego tworzy się 3-oksoekdyson. Może on redukować się 
z powrotem do ekdysonu lub do jego 3α-epimeru.  
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Tabela 1. Reakcje metaboliczne 20-hydroksyekdysonu 
Typ reakcji Miejsce reakcji (numer atomu węgla) 
Przyłączenie grup hydroksylowych 1, 5, 11, 19, 23, 24, 26 
Odłączenie grup hydroksylowych 2, 20, 22, 25 
Utlenianie 3, 22 
Epimeryzacja 3α/β, 5α/β 
Podstawienie grupy alkilowej 24 
Dehydratacja ∆9(11), ∆24(25), ∆25(26) 
Rozerwanie łańcucha bocznego C-24/C-25, C-20/C-22, C-17/C-20 
Estryfikacja octanem 2, 3, 22, 25 
Estryfikacja benzoesanem 20, 22, 25 
Estryfikacja cynamonianem 2 
Estryfikacja kumarynianem 3 
Estryfikacja siarczanem 22 
Eteryfikacja międzycząsteczkowa C-22/C-25 
Eteryfikacja metoksyeterem 25 
Eteryfikacja galaktozydem 3, 22 
Eteryfikacja glukozydem 3, 25 
Eteryfikacja acetonidem C-2/C-3, C-20/C-22 
Źródło: Lafont 1998; Smagghe 2009. 
 
 
 W procesach 3-epimeryzacji ekdysteroidów biorą udział dwa różne enzymy. 
Pierwszym z nich jest oksydaza ekdysonowa, która katalizuje przemianę ekdysonu 
lub 20-hydroksyekdysonu do 3-oksoekdysteroidów. Drugim enzymem jest 3α-reduk-
taza 3-oksoekdysteroidowa, odpowiedzialna za przemianę 3-oksoekdysteroidów do 
3α-epimerów. Natomiast 3β-reduktaza katalizuje przemianę 3-oksoekdysteroidów 
z powrotem do ekdysteroidu wyjściowego (ekdysonu lub 20-hydroksyekdysonu). 
Ponadto oba enzymy wymagają obecności w komórkach NADH i NADPH. Koniu-
gaty ekdysonu powstają w wyniku reakcji estryfikacji najczęściej w pozycjach: C-2, 
C-3, C-20, C-22 lub C-25. Natomiast wynikiem rozerwania łańcucha bocznego 
ekdysonu w pozycjach: C-20/C-22, C-24/C-25 lub C-17/C-20 są związki, takie jak: 
poststeron, rubrosteron (Lafont 1997, 1998; Baltaev 2000; Dinan 2001; Alexeeva 
2004). 
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5.  Aktywność biologiczna ekdysteroidów u roślin 
 
 Ekdysteroidy, podobnie jak inne hormony, mają zdolność do przemieszczania 
się w organizmie roślinnym. Transport ten odbywa się rurkami sitowymi i plazmo-
desmami komórkowymi. Można wyróżnić dwa sposoby wędrówki ekdysteroidów 
w roślinie: w postaci wolnej, czyli aktywnej biologicznie, i nieaktywnej, związanej 
najczęściej z białkami, rzadziej z kwasami tłuszczowymi. Do wnętrza komórki 
fitoekdysteroidy mogą przenikać na zasadzie transportu aktywnego z udziałem 
specyficznych receptorów białkowych lub drogą dyfuzji. Akumulacja ekdysteroi-
dów w szpinaku zwyczajnym (Spinacia oleracea L.) jest uwarunkowana mechanicz-
nymi uszkodzeniami korzenia lub uszkodzeniami spowodowanymi przez owady. 
Również okazało się, że ekdysteroidy są stabilne metabolicznie u tych gatunków 
roślin, u których bardziej pełnią funkcję obronną niż hormonalną (Dinan 2001). 
 Rola ekdysteroidów w cyklach życiowych roślin nie jest do końca wyjaśniona. 
Aktywność biologiczna fitoekdysteroidów jest niewielka, a ich działanie stymulują-
ce kiełkowanie nasion i zarodników oraz wzrost elongacyjny roślin znajduje się 
w granicach 10-15%. 20-Hydroksyekdyson w stężeniu 10-8 M zwiększa 2-krotnie 
intensywność tworzenia heterocyst, 6-krotnie wielkość komórek wegetatywnych 
oraz zawartość białek i chlorofilu w kulturach cyjanobakterii Nostoc (Maršálek i in. 
1992). W glonie Chlorella vulgaris Beijer. ekdysteroidy (20-hydroksyekdyson,  
2-deoksy-20-hydroksyekdyson, 22-octan 20-hydroksyekdysonu, ekdyson) wykazu-
ją aktywność w bardzo niskich stężeniach 10-15-10-6 M. Zaobserwowano 2-3-krotny 
wzrost liczby komórek glonu oraz zwiększenie zawartości kwasów nukleinowych, 
białek, fosforu, chlorofili, karotenoidów i cukrów. W stężeniach wyższych od 10-6 M 
ekdysteroidy cechują się toksycznym oddziaływaniem. Mechanizm działania tych 
związków na poziomie molekularnym jest praktycznie nieznany. Istnieją pewne 
hipotezy, które mówią o hormonalnej roli ekdysteroidów, ale ich aktywność zależy 
od struktury chemicznej i stężenia w docelowym miejscu w roślinie. Do czynników 
strukturalnych, warunkujących wzrost aktywności biologicznej, należą: 
1. połączenie cis pierścieni A/B; 
2. podwójne wiązanie przy Δ7 oraz grupa ketonowa przy C-6; 
3. kompletny łańcuch sterolowy z grupą C-22R-OH oraz dodatkowe grupy 
alkilowe w pozycji C-24α; 
4. grupa hydroksylowa w pozycji C-3β; 
5. dodatkowe grupy hydroksylowe przy C-2β i C-14α, a także przy C-20 i C-25 
(Bajguz, Koronka 2001; Bajguz, Dinan 2004). 
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 Wysokie stężenia metali ciężkich prowadzą do tworzenia reaktywnych form 
tlenu (RFT), takich jak: nadtlenek wodoru, rodniki ponadtlenkowe, rodniki hy-
droksylowe, rodniki nadtlenkowe, tlen singletowy, itd. Dochodzi wówczas do 
zniszczenia błony, wskutek uszkodzeń oksydacyjnych, a to z kolei wpływa na po-
ziom antyoksydantów i metaloenzymów lub enzymów antyoksydacyjnych. Duże 
stężenie metali ciężkich w środowisku powoduje wzrost akumulacji RFT, co utrud-
nia ich detoksyfikację. Równowaga między produkcją i detoksykacją RFT możliwa 
jest dzięki enzymom antyoksydacyjnym usuwającym RFT, takich jak dysmutaza 
ponadtlenkowa, katalaza, peroksydaza askorbinianowa, reduktaza glutationowa, 
reduktaza dehydroaskorbinanowa, reduktaza monodehydroaskorbinianowa i pe-
roksydaza gwajakolu (Gupta, Sandalio 2012; Ahmad 2016). Zastosowanie ekdyste-
roidów zwiększa aktywność enzymów antyoksydacyjnych w komórkach Chlorella 
vulgaris, w siewkach pszenicy zwyczajnej (Triticum aestivum L.) narażonych na 
działanie ołowiu. Ekdysteroidy utrzymują zmieniony stan redoks komórek, regulu-
jąc aktywność wyżej wymienionych enzymów antyoksydacyjnych (Bajguz, Godlew-
ska-Zylkiewicz 2004; Lamhamdi i in. 2016). Ponadto, w odpowiedzi na działanie 
ołowiu w Chlorella vulgaris, ekdysteroidy przyspieszają syntezę fitochelatyn, które 
ułatwiają chelatację jonów metalu w cytozolu lub ich kompartmentację w wakuo-
lach. Stwierdzono, że wzmożona synteza fitochelatyn przyczyniła się do zmniejsze-
nia zawartości ołowiu, równocześnie zwiększyło się tempo wzrostu i rozwoju glonu. 
Fitochelatyny syntezowane były w ciągu pierwszych kilkunastu godzin od kontaktu 
z ołowiem (Bajguz, Godlewska-Zylkiewicz 2004). 
 Aktywność biologiczna fitoekdysteroidów, ponasteronu A, 20-hydroksyekdy-
sonu i inokosteronu, wykazuje pewne podobieństwo do giberelin. W sadzonkach 
ryżu siewnego (Oryza sativa L.) ekdysteroidy te stymulowały wzrost drugiego mię-
dzywęźla liścia oraz korzeni. Z kolei 20-hydroksyekdyson nie wykazywał żadnej 
aktywności biologicznej w testach na aktywność auksyn (test wydłużenia liścienia 
pszenicy zwyczajnej (Triticum aestivum L.), giberelin (test karłowatości kukurydzy 
(Zea mays L.) i ryżu) oraz cytokinin (test wydłużenia kalusa tytoniu (Nicotiana 
tabacum L.) (Machăčkovă i in. 1995). Jednocześnie związek ten nie posiadał aktyw-
ności synergistycznej czy antagonistycznej. Stwierdzono natomiast, że ekdysteroidy 
wykazują pewną analogię działania w stosunku do brassinosteroidów – hormonów 
roślinnych. W teście wydłużeniowym hypokotylu ogórka (Cucumis sativus L.),  
20-hydroksyekdyson posiadał aktywność podobną do 24-epibrassinolidu (Golo-
vatskaya 2004). 20-Hydroksyekdyson w niewielkim stopniu stymuluje kwitnienie 
rzepnia pensylwańskiego (Xanthium pennsylvanicum Gand.) (Jacobs, Suthers 1971), 
podczas gdy hamuje procesy formowania się kwiatów żeńskich dyni zwyczajnej 
(Cucurbita pepo L.) (Felippe 1980). Stymulujący wpływ fitoekdysteroidów na po-
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działy mitotyczne wykazano w komórkach merystematycznych paprotki zwyczajnej 
(Polypodium vulgare L.) (Grzybek 1983). 
 Ekdysteroidy posiadają znaczenie farmakologiczne. Większość środków 
wzmacniających oraz preparatów o działaniu adaptacyjnym i antydepresyjnym 
bazuje na szczodraku krokoszowanym (Leuzea carthamoides (Willd.) DC.), który 
zawiera wysokie stężenie ekdysteroidów. Ponadto 20-hydroksyekdyson posiada 
działanie spermotwórcze oraz wykazuje wpływ na aktywność seksualną u samców 
wielu gryzoni. Z kwiatów dąbrówki (Ajuga decumbens L.) wyizolowano cyjasteron 
i polipodin B. Obydwa fitoekdysteroidy hamują indukcję wczesnego antygenu 
wirusa Epsteina-Barr, powodującego powstanie u ludzi nowotworu, np. chłonniaka 
Burkitta oraz powodującego rozwój komórek nowotworowych skóry u myszy. 
Egzogennie podany cyjasteron do nowotworowych komórek naskórka myszy ma 
zdolność zahamowania procesu karcenogenezy, zainicjowanego przez 7,12-dime-
tylobenzantracen i 13-octan 12-O-tetradekanoiloforbolu. Stwierdzono brak aktyw-
ności cytotoksycznej ekdysteroidów na rozwój eksperymentalnych nowotworów 
KB (nasopharynx carcinoma) i HeLa (carcinoma cervicis uteri) w hodowli in vitro. 
Dalsze badania pozwoliły stwierdzić, że ekdysteroidy posiadają właściwości prze-
ciwgrzybiczne i przeciwbakteryjne. Hamują rozwój Candida guilliermondi, Candi-
da albicans, Candida crusei, Candida pseudotropicalis i Candida tropicalis, oraz 
wzrost Staphylococus aurens spp. i szczepów bakterii Gram-ujemnych (Bajguz i in. 
2015). 
 Fitoekdysteroidy wykazują znacznie większą aktywność biologiczną niż zoo-
ekdysteroidy syntetyzowane przez owady i niektóre skorupiaki. Ekdysteroidy ro-
ślinne stanowią grupę związków pełniących funkcję obronną, gdyż po przedostaniu 
się do organizmu owada, powodują zaburzenia w procesach rozwojowych. Jest to 
spowodowane tym, że fitoekdysteroidy, po przeniknięciu z pokarmu do organizmu 
stawonogów, nie ulegają inaktywacji bądź degradacji, a wprowadzone w nadmiarze, 
w odpowiednim momencie cyklu metamorfozy, wywołują śmiertelne zaburzenia 
w tym procesie. Roślina produkuje te związki jako substancje obronne przeciwko 
owadom, gdyż po ich spożyciu, stężenie hormonu w organizmie owada wzrasta 
i powoduje przedwczesne linienie. Traktowanie fitoekdysteroidami form larwalnych 
powoduje powstanie gigantycznych osobników niezdolnych do życia. Niekiedy 
gąsienice przepoczwarzają się, nie wytwarzając kokonów. Do najbardziej podat-
nych owadów na działanie ekdysteroidów należą: gąsienice jedwabnika morwowe-
go, bielinka kapustnika (Pieris brassicae) oraz larwy muchy tse-tse (Glossina morsi-
tans). Oprócz hamującego oddziaływania fitoekdysteroidów na procesy metamor-
fozy, wykazano także toksyczny wpływ tych związków na dorosłe formy owadów; 
ekdyson hamuje na przykład rozwój jajników muchy domowej (Musca domestica), 
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zmniejszając jej rozrodczość. Fitoekdysteroidy mogą więc stanowić chemiczną 
obronę przeciwko niektórym owadom (Smagge 2009). 
 
 
6.  Podsumowanie 
 
 Procesy fizjologiczne i metaboliczne zachodzące nieustannie w organizmach 
żywych są bardzo złożone, uwarunkowane genetycznie, ale zależą także od wielu 
czynników środowiskowych. Procesy te są regulowane przez hormony roślinne, 
substancje sygnałowe oraz inne czynniki o działaniu regulatorowym (Davies 2004). 
Oprócz fitohormonów, coraz częściej stwierdza się występowanie typowych hor-
monów zwierzęcych, związków pokrewnych lub ich analogów chemicznych. Należą 
do nich ekdysteroidy – hormony linienia owadów i innych bezkręgowców. Stwier-
dzono, że ekdyson wydzielany przez owady do środowiska wodnego, odgrywa 
istotną rolę w kształtowaniu stosunków ekologicznych i interakcji pomiędzy orga-
nizmami w ekosystemach wodnych. Ponadto istnieją liczne dowody doświadczalne, 
które wskazują, że hormony te stanowią główny mechanizm obronny uruchamiany 
przez rośliny do walki z owadami (Zabża 1989; Harborne 1992). 
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Streszczenie: Spoczynek i kiełkowanie nasion pozostają pod kontrolą warunków środowiska, 
takich jak: dostępność wody, temperatura, światło. Dodatkowo, procesy te regulowane są przez 
hormony roślinne, a także cząsteczki sygnałowe, do których należą reaktywne formy tlenu i reak-
tywne formy azotu. Tlenek azotu (NO) uznawany jest za jeden z głównych czynników decydują-
cych o stanie spoczynku i/lub zdolności kiełkowania nasion. Stężenie NO, mieszczące się w zakre-
sie określanym przez tzw. drzwi nitrozacyjne, warunkujące prawidłowy przebieg procesu kiełkowa-
nia nasion i wykształcenie siewki, utrzymywane jest przez komórkowy system biosyntezy i zmiata-
nia tej cząsteczki. Jedną z dróg przemian NO jest tworzenie S-nitrozotioli (SNO). Do naturalnie 
występujących, niskocząsteczkowych SNO, należą: S-nitrozoglutation (GSNO), S-nitrozocysteina 
oraz S-nitrozohomocysteina. Endogennie powstające SNO, stanowią magazyn i formę transporto-
wą NO, są także substratami dla reduktazy GSNO (GSNOR). GSNO z łatwością dyfunduje przez 
błony komórkowe, zatem stanowi łatwo dostępne źródło NO. Szlakiem sygnalnym, poprzez który 
GSNO wykazuje aktywność biologiczną, jest potranslacyjna modyfikacja białek w wyniku S-nitro-
zylacji grup sulfhydrylowych aminokwasów. Utrzymanie dynamicznej komórkowej równowagi SNO 
zapewnia aktywność GSNOR. Enzym ten katalizuje zależną od NADH redukcję GSNO – do GSSG 
i NH3. W pracy przedstawiono drogi biosyntezy NO w kiełkujących nasionach, znaczenie NO 
w regulacji ustępowania spoczynku i kiełkowania zarodków jabłoni oraz rolę GSNOR w modulacji 
komórkowego stężenia NO. 
Słowa kluczowe: syntaza tlenku azotu, reduktaza S-nitrozoglutationu, S-nitrozoglutation, kiełko-
wanie nasion 
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1.  Drogi biosyntezy NO w kiełkujących nasionach 
 
 Tlenek azotu (NO) jest aktywnym oksydoredukcyjnie, niskocząsteczkowym 
związkiem chemicznym, należącym do reaktywnych form azotu (RNS, ang. reactive 
nitrogen species). Jako wolny rodnik, posiada niesparowany elektron na atomie 
azotu i łatwo wchodzi w reakcje chemiczne z innymi związkami. Synteza RNS 
w komórkach odbywa się na terenie błony komórkowej, cytoplazmy, mitochon-
driów, chloroplastów, peroksysomów i w apoplaście. Homeostaza NO utrzymywa-
na jest dzięki zbilansowaniu biosyntezy i zmiatania tej cząsteczki (ryc. 1 i 2). Synte-
za NO w roślinach obejmuje zarówno drogi redukcyjne, jak i oksydacyjne, enzyma-
tyczne i nieenzymatyczne (Gupta i Igamberdiev 2015). 
 Badania ostatnich lat wskazują, że istotną rolę jako miejsce syntezy NO od-
grywają mitochondria. Ta droga może być szczególnie ważna w pierwszych etapach 
kiełkowania nasion, w czasie imbibicji, gdy w komórkach zarodka panują warunki 
hipoksji. W mitochondriach tworzenie NO zachodzi w wyniku redukcji NO2– – 
w kompleksie IV i kompleksie III (Igamberdiev i in. 2010). 
 Nieenzymatyczna biosynteza NO, bazująca na dostępności NO2–, które 
w kwaśnym pH i przy udziale reduktantów (np. askorbinianu) są przekształcane do 
NO, jest charakterystyczna dla apoplastu i wykazano ją np. w warstwie aleuronowej 
kiełkujących ziarniaków jęczmienia (Hordeum vulgare L.) (Bethke i in. 2004). 
 Reduktaza azotanowa uznawana jest za podstawowy enzym odpowiadający za 
syntezę NO w cytoplazmie, katalizuje redukcję NO2– do NO w obecności NAD(P)H. 
Warunki sprzyjające tej reakcji to przede wszystkim obniżona dostępność tlenu 
oraz podwyższone stężenie NO2– (Gupta i Igamberdiev 2015). Udział tej drogi, jako 
zapewniającej powstawanie NO w nasionach, sugerują wyniki badań uzyskane na 
kiełkujących ziarniakach sorgo (Sorghum bicolor L.) (Simontacchi i in. 2004). 
 Podczas imbibicji i fazy katabolicznej, oksydacyjne drogi biosyntezy NO wy-
dają się odgrywać mniej istotną rolę, z uwagi na niskie stężenie tlenu w tkankach 
zarodka, jednak w fazie anabolicznej i okresie kiedy dochodzi do przebicia okryw 
nasiennych przez rosnący korzeń zarodkowy, a także w czasie wzrostu młodej 
siewki, mogą być dominujące. Enzymem wzbudzającym mnóstwo kontrowersji jest 
syntaza NO (NOS), występująca powszechnie w organizmach zwierzęcych, w tym 
w organizmie człowieka (Frohlich i Durner 2011). NOS katalizuje reakcję prze-
kształcenia Arg do NO i cytruliny (Mur i in. 2013) i wymaga obecności wielu ko-
faktorów. Obecność białka NOS w tkankach organizmów fotosyntetyzujących 
wykazano, jak dotąd, jedynie u zielenicy Ostreoccoccus tauri (Foresi i in. 2010). 
Wyizolowano enzym i wykazano 45% zgodność tego białka z ludzką NOS (Foresi 
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i in. 2010). Nie udało się jednak wyizolować NOS z innych roślin wyższych. Z dru-
giej strony, w ekstraktach roślinnych wykazano aktywność charakterystyczną dla 
ssaczych NOS, zlokalizowaną głównie w peroksysomach (Corpas i in. 2006; 
Mur i in. 2013). Stąd, w badaniach dotyczących tkanek, roślin mówi się o reakcji 
NOS-podobnej i enzymach o aktywności NOS-podobnej. Podwyższoną aktywność 
NOS-podobną oznaczono w osiach kiełkujących zarodków jabłoni (Malus domesti-
ca Borkh.), których spoczynek przerywano w wyniku imbibicji w roztworze Arg lub 
krótkotrwałym traktowaniem donorami NO (Krasuska i in. 2016). 
 
 
 
Rycina 1. Wewnątrzkomórkowe źródła biosyntezy NO w komórce roślinnej 
Legenda: szarym znacznikiem zaznaczono drogi biosyntezy NO, których aktywność zaobserwowano 
w nasionach oraz reakcje syntezy NO potencjalnie możliwe w nasionach 
Źródło: opracowanie własne na podstawie Bethke i in. (2004), Simontacchi i in. (2004), Igamberdiev i in. 
(2010), Krasuska i in. (2016) oraz Yu i in. (2014). 
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 U roślin sugeruje się występowanie także innych, zależnych od Arg dróg syn-
tezy NO, w które mogą być zaangażowane poliaminy. Związki te mogłyby ulegać 
przekształceniom do NO na drodze nieenzymatycznej (bezpośrednio), lub 
w wyniku aktywności jakiegoś hipotetycznego enzymu (Gupta i in. 2011). Z kolei, 
reakcja hydroksyloamin z anionorodnikiem ponadtlenkowym (O2-•), w wyniku 
której powstaje NO, została potwierdzona u bakterii Nitrosomonas (Gupta i in. 
2011). Do innych enzymów zaangażowanych w syntezę NO, należą również: reduk-
taza azotyn: NO (ang. nitrite-NO reductase, Ni-NOR) – zidentyfikowana u tytoniu 
(Nicotiana tabaccum L.) i związana z błonami komórkowymi korzeni (Stöhr i in. 
2001); oksydoreduktaza ksantynowa (XOR) – wykryta w peroksysomach liści gro-
chu (Pisum sativum L.) (Yu i in. 2014). 
 W celu utrzymania równowagi stężenia NO w komórkach, istnieją związki 
zdolne do usuwania NO. Do podstawowych zmiataczy NO należą niesymbiotyczne 
hemoglobiny (nsHb) oraz glutation (GSH) (ryc. 2). Ważną rolę w regulacji zawar-
tości NO odgrywają także reaktywne formy tlenu (ROS, ang. reactive oxygen spe-
cies) (ryc. 2). Produkcja NO w nasionach, podobnie jak w przypadku innych orga-
nów rośliny podlegających okresowym niedoborom tlenu, jest skorelowana ze 
wzmożoną ekspresją nsHb klasy 1, które pojawiają się po około 2 godzinach imbi-
bicji (Nie i Hill 1997). Sugeruje to, że mogą one odgrywać istotną rolę w modulacji 
wewnątrzkomórkowego stężenia NO w kiełkujących nasionach. 
 
 
Rycina 2. Wewnątrzkomórkowe mechanizmy usuwania/zmiatania NO w komórce roślinnej 
Źródło: opracowanie własne. 
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2.  NO jako regulator ustępowania spoczynku i kiełkowania 
zarodków jabłoni 
 
 Spora część badań nad funkcją NO w organizmach roślinnych dotyczy regula-
cji kiełkowania nasion (Gniazdowska i Bogatek 2007; Sirova i in. 2011; Arc i in. 
2013). Wykazano, że traktowanie nasion wielu gatunków roślin różnorodnymi 
donorami NO znosi spoczynek i stymuluje kiełkowanie, nawet w niekorzystnych 
warunkach środowiska. W regulacji kiełkowania nasion, sygnałowe działanie NO 
opiera się na współdziałaniu z fitohormonami (gibereliną, etylenem i kwasem 
abscysynowym) oraz innymi związkami drobnocząsteczkowymi biorącymi udział 
w przekazywaniu informacji, takimi jak: H2O2 i cyjanowodór (HCN) (Gniazdowska 
i Bogatek 2007; Gniazdowska i in. 2010). 
 W Katedrze Fizjologii Roślin SGGW w Warszawie od lat prowadzone są ba-
dania dotyczące znaczenia NO w regulacji kiełkowania nasion jabłoni, obarczonych 
głębokim spoczynkiem zarodkowym. Wykazano, że krótkotrwałe (3-godzinne) 
traktowanie spoczynkowych zarodków jabłoni donorami NO, prowadzi do ustą-
pienia spoczynku i prawidłowego kiełkowania, co następuje w wyniku zmiany 
bilansu hormonalnego kwasu abscysynowego i etylenu oraz przejściowej, wzmożo-
nej produkcji ROS (Gniazdowska i in. 2010). Można zatem uznać, że krótkotrwałe 
traktowanie zarodków NO zastępuje działanie niskiej temperatury, stosowanej 
w czasie stratyfikacji, koniecznej do ustąpienia wszystkich symptomów spoczynku. 
Podczas pierwszej fazy chłodnej stratyfikacji oraz po zakończeniu stratyfikacji 
nasion jabłoni, dochodzi zarówno do wzrostu emisji endogennego NO, jak i pro-
dukcji ROS (Dębska i in. 2013). Korzystne oddziaływanie poliamin (putrescyny 
i spermidyny) oraz Arg na kiełkowanie spoczynkowych zarodków jabłoni wiąże się 
ze stymulacją emisji NO (Krasuska i in. 2014). Fakt ten potwierdza doniesienia 
o funkcjonowaniu zależnej od poliamin lub indukowanej przez poliaminy drogi 
biosyntezy tej cząsteczki u roślin (Tun i in. 2006). Z drugiej strony, utrzymanie 
spoczynku poprzez podanie inhibitorów biosyntezy NO, np. niebiałkowego amino-
kwasu – kanawaniny, będącej antymetabolitem Arg, jest skorelowane z obniżeniem 
emisji NO (Krasuska i in. 2016). Podobny efekt obserwowany jest po imbibicji 
zarodków w roztworze estru metylowego ω-nitro-L-argininy (L-NAME). Jednocze-
śnie dla zarodków jabłoni wykazano zależność pomiędzy głębokością spoczynku 
a aktywnością NOS-podobną, która jest znacznie wyższa w kiełkujących niż 
w zarodkach o pogłębionym lub utrzymanym spoczynku (Krasuska i in. 2016). 
Oddziaływanie NO podczas usuwania spoczynku zarodków jabłoni powiązane jest 
także ze zmianą zawartości potranslacyjnie modyfikowanych białek (karbonylowa-
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nych i nitrowanych) (Krasuska i in. 2014, 2016). Zaproponowany model „drzwi 
nitrozacyjnych” zakłada, że NO pełni rolę „klucza” do „drzwi” reprezentowanych 
przez potencjalne cele NO (głównie białka i lipidy), których modyfikacja „otwiera 
drzwi”, to znaczy uruchamia kaskadę sygnałową pozwalającą na wyjście nasion ze 
stanu spoczynku i uzyskanie stanu gotowości do kiełkowania (Krasuska i in. 2015). 
 
 
3.  Znaczenie reduktazy nitrozoglutationu  
w regulacji komórkowego stężenia NO 
 
 Homeostaza NO w komórkach utrzymywana jest poprzez zbilansowanie 
produkcji i wiązania tej cząsteczki. Jedną z dróg zmiatania NO w komórkach jest 
tworzenie S-nitrozotioli (SNO) (ryc. 2). SNO powstają w reakcji kationu nitrozo-
wego (NO+) i innych RNS z anionami tiolanowymi (RS–). Do naturalnie występują-
cych w komórkach niskocząsteczkowych SNO, należą: S-nitrozoglutation (GSNO), 
S-nitrozocysteina oraz S-nitrozohomocysteina. SNO, biorą udział w magazynowa-
niu i transporcie NO, i stanowią dominującą postać redoksową NO. SNO są także 
substratami dla reduktazy GSNO (GSNOR), reduktazy tioredoksyny, oksydazy 
ksantynowej. Powstający endogennie NO może być zatem magazynowany w posta-
ci GSNO, a następnie – z udziałem reduktazy tioredoksyny – ulegać homolitycz-
nemu rozszczepieniu do NO i GSH. Uwalnianie NO z SNO może następować 
również z udziałem dysmutazy ponadtlenkowej (CuZn-SOD) (Lindermayr i Dur-
ner 2009.). GSNO, w przeciwieństwie do GSH, z łatwością dyfunduje przez błony 
komórkowe. W związku z tym może być dla komórki zarówno źródłem GSH, jak 
i NO. GSNO jest postrzegany też jako cząsteczka sygnałowa, gdyż związek ten 
należy na przykład do aktywatorów cyklazy guanylanowej. Innym szlakiem sygnal-
nym, poprzez który GSNO wykazuje swoją aktywność biologiczną, jest kowalen-
cyjna modyfikacja białek, w wyniku S-nitrozylacji grup sulfhydrylowych amino-
kwasów. 
 Utrzymanie dynamicznej komórkowej równowagi SNO zapewnia aktywność 
GSNOR (Petrivalsky i in. 2015). Jest to alkoholowa dehydrogenaza 3 (ADH3), 
występująca u wszystkich organizmów pro- i eukariotycznych. Odpowiada ona za 
detoksykację formaldehydu, katalizując reakcję: formaldehyd + GSH + NAD+ →  
S-formylglutation + NADH + H+. Enzym ten katalizuje też zależną od NADH 
redukcję GSNO do utlenionej formy glutationu (GSSG) i NH3, która może być 
uznawana za reakcję denitrozylacji. Zatem aktywność tego enzymu kontroluje 
wewnątrzkomórkowe stężenie GSNO, a tym samym wpływa na zawartość i homeo-
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stazę NO, a także pośrednio oddziałuje na utrzymanie komórkowego stanu redoks 
(Leterrier i in. 2011). Jest to enzym konserwatywny ewolucyjnie, występujący 
u roślin jednoliściennych oraz dwuliściennych. U rzodkiewnika (Arabidopsis tha-
liana L.) białko to jest kodowane przez jeden gen (AtGSNOR1), który podlega 
zróżnicowanej ekspresji w różnych organach rośliny (Leterrier i in. 2011). Zabu-
rzenia ekspresji genu kodującego GSNOR (nadekspresja lub jej obniżenie) powo-
dują poważne zmiany fenotypowe siewek, głównie skrócenie korzenia, zmiany 
kształtu liści, zaburzenia dominacji wierzchołkowej (Kwon i in. 2012). 
 GSNOR to cytozolowy, homodimeryczny enzym zawierający cynk, którego 
obie podjednostki mają masę cząsteczkową około 40 kDa (Kubienova i in. 2013). 
Każdy monomer enzymu składa się z domeny katalitycznej i z domeny koenzymo-
wej, oraz zawiera dwa atomy cynku. Jony cynkowe koordynują grupy hydroksylo-
we i karbonylowe substratu (Sanghani i in. 2002). GSNOR występuje głównie 
w cytozolu, jednakże zlokalizowano ten enzym również w jądrze komórkowym 
i peroksysomach (Fernández i in. 2003; Reumann i in. 2007). 
 Rolę GSNOR badano, jak dotąd, przede wszystkim u roślin poddanych działa-
niu stresów biotycznych i abiotycznych (Feechan i in. 2005; Corpas i in. 2011; 
Malik i in. 2011). Transgeniczne rośliny rzodkiewnika o obniżonej zawartości 
białka GSNOR były bardziej odporne na Peronospora parasitica (Rusterucci i in. 
2007). Obecność metali ciężkich wpływała na aktywność GSNOR np. u grochu 
50 μM kadm powodował redukcję aktywności białka i transkrypcji genu (Barroso 
i in. 2006). Istnieją także przesłanki do wiązania aktywności GSNOR z termotole-
rancją (Lee i in. 2008). W hipokotylach siewek słonecznika (Helianthus annuus L.), 
poddanych działaniu wysokiej temperatury (38ºC), obserwowano obniżoną aktyw-
ność GSNOR, a także niższą zawartość tego białka i ekspresję genu, czemu towarzy-
szyła akumulacja SNO (Leterrier i in. 2011). Zmiany aktywności GSNOR obserwo-
wano także w warunkach chłodu. U siewek grochu i pieprzu (Capsicum annuum 
L.) temperatura 8ºC powodowała wzrost aktywności enzymu (Corpas i in. 2007; 
Airaki i in. 2012). Wykazano także, że podanie donorów NO powodowało wzrost 
aktywności GSNOR np. u bakterii brodawkowych Bradyrhizobium sp. i S. meliloti 
(Maiti i in. 2012). Bardzo nieliczne są dane na temat aktywności GSNOR i zawarto-
ści SNO w nasionach. Wysoką aktywność GSNOR wykazano we wczesnych eta-
pach kiełkowania nasion grochu, zwłaszcza po 24 godzinach imbibicji (Shafqat i in. 
1996). Obecność trzech izoform tego enzymu potwierdzono w nasionach buraka 
cukrowego (Beta vulgaris L. subsp. vulgaris) (Catusse i in. 2008). Mutanty rzod-
kiewnika o zmienionej ekspresji genu kodującego GSNOR charakteryzowały zabu-
rzenia formowania nasion i obniżenie ilości powstających nasion (Kwon i in. 2012). 
Dodatkowo, mutanty atgsnor1-3 o obniżonej ekspresji AtGSNOR1 kiełkowały 
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wolniej niż nasiona roślin dzikich i były bardzo wrażliwe na auksynę. Wyciszenie 
genu kodującego GSNOR i tym samym obniżenie aktywności GSNOR u rzodkiew-
nika było skorelowane z ograniczeniem biosyntezy etylenu (Wünsche i in. 2011). 
Mutanty pozbawione genów kodujących GSNOR są wrażliwe na stres nitrozacyjny, 
co potwierdza, że enzym ten jest kluczowy dla obrony organizmu przed skutkami 
stresu spowodowanymi nadmiarem NO. 
 Aktywność i zawartość GSNOR zbadano w ekstrakcie białkowym, uzyskanym 
z osi zarodkowych spoczynkowych i stratyfikowanych zarodków jabłoni (ryc. 3). 
Różnią się one głębokością spoczynku. Zarodki spoczynkowe nie kiełkują, nato-
miast zarodki poddane 90-dniowej chłodnej stratyfikacji kiełkują szybko (100% po 
około 48 godzinach imbibicji). Jako materiał badawczy, użyto osi zarodków wyizo-
lowanych z nasion stratyfikowanych przez 90 dni, które były wysuszone, a następ-
nie poddane 24-godzinnej imbibicji; kontrolę stanowiły osie zarodków izolowanych 
ze spoczynkowych nasion, także po 24-godzinnej imbibicji. Nie zaobserwowano 
różnicy w zawartości białka GSNOR, natomiast aktywność enzymu była nieznacz-
nie niższa w osiach kiełkujących zarodków stratyfikowanych (ryc. 3).  
 
 
Rycina 3. Aktywność i zawartość GSNOR w ekstraktach z osi zarodków spoczynkowych i stratyfi-
kowanych wyizolowanych z nasion po 24-godzinnej imbibicji 
Uwagi: Zarodki izolowane z nasion stratyfikowanych charakteryzuje obecność wyraźnie wydłużonych osi 
zarodkowych (fotografie typowych zarodków). Zawartość białka oszacowano metodą dot blot, stosując 
przeciwciała pierwszorzędowe przeciwko GSNOR (AS09647, Agrisera) oraz przeciwciała drugorzędowe 
sprzężone z alkaliczną fosfatazą (AS101458, Agrisera), na membranę nitrocelulozową nanoszono ekstrakt 
zawierający 7 µg białka. W nawiasach podano wynik analizy densytometrycznej. Aktywność GSNOR 
zmierzono metodą spektrofotometryczną (Sakamoto i in. 2002). Podano wartości średnie z trzech powtó-
rzeń biologicznych. 
Źródło: badania własne. 
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 Wyniki te potwierdzają, że GSNOR jest białkiem konstytutywnym, stanowi 
niezbędny element komórkowego systemu regulującego stężenie NO, lecz jego 
aktywność raczej nie powinna być stosowana jako marker zdolności kiełkowania 
nasion. Ciekawe natomiast byłoby zbadanie zmian aktywności białka w czasie 
stratyfikacji chłodnej nasion, szczególnie biorąc pod uwagę obserwowane w czasie 
stratyfikacji fluktuacje emisji NO (Dębska i in. 2014) i wzmiankowane wcześniej 
doniesienia o stymulacji aktywności enzymu w warunkach chłodu. 
 
 
4. Podsumowanie 
 
 Każdy z etapów ontogenezy roślin wymaga utrzymania określonego, wewnątrz-
komórkowego stężenia NO. Ustępowanie spoczynku i kiełkowanie nasion to proce-
sy, które pozostają pod wpływem NO pochodzącego z otaczającego środowiska (np. 
zanieczyszczenia antropogeniczne) oraz źródeł endogennych. Pomimo zidentyfi-
kowania w komórkach roślin wielu dróg biosyntezy NO, jedynie część z nich udało 
się potwierdzić jako potencjalne źródła tej cząsteczki w nasionach, co jest prawdo-
podobnie związane z ograniczonym dostępem tlenu we wczesnych etapach kiełko-
wania. Możliwe jest także, że część ze szlaków biosyntezy NO podlega aktywacji 
przez niektóre z regulatorów wzrostu i rozwoju, szczególnie te odpowiadające za 
ustępowanie spoczynku nasion. Natomiast wydaje się, że wszystkie z poznanych 
mechanizmów zmiatania NO w komórkach mogą funkcjonować w nasionach, 
niezależnie od stanu zdolności do kiełkowania. 
 
Podziękowania 
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Streszczenie: Spoczynek jest mechanizmem adaptacyjnym pozwalającym nasionom przetrwać 
niekorzystne warunki zewnętrzne i skiełkować w momencie odpowiednim dla wzrostu i przetrwa-
nia siewek. Spoczynek jest cechą charakteryzującą wiele gatunków drzew klimatu umiarkowanego, 
o dużym znaczeniu ekologicznym i ekonomicznym, np. buka zwyczajnego czy klonu zwyczajnego. 
Przełamywanie spoczynku trwa kilka miesięcy. Proces ten, nazywany stratyfikacją, polega na 
inkubacji uwodnionych nasion w niskich dodatnich temperaturach. Umożliwienie kontrolowania 
głębokości spoczynku nasion i efektywności stratyfikacji stało się punktem wyjścia dla badań nad 
określeniem białek będących markerami procesu przełamywania spoczynku i kiełkowania. Markery 
mogą być też pomocne w określaniu jakości, zdrowotności i energii kiełkowania materiału repro-
dukcyjnego oraz wschodów siewek. 
Badania zmierzające do analizy zmian w proteomie nasion opierają się w dużej mierze na rozdziale 
białek z wykorzystaniem elektroforezy dwukierunkowej wraz ze spektrometrią mas. Główny nurt 
badań nad spoczynkiem i kiełkowaniem dotyczy roślin modelowych oraz użytkowych: rzodkiewni-
ka (Arabidopsis thaliana) i ryżu (Oryza sativa). W odniesieniu do drzew, badania koncentrują się 
nad nasionami klonu zwyczajnego (Acer platanoides), klonu jawora (Acer pseudoplatanus) oraz 
buka zwyczajnego (Fagus sylvatica). Wyznaczenie markerów procesów fizjologicznych zachodzą-
cych w nasionach pozwoli na lepsze zrozumienie mechanizmów odpowiadających za sukces 
reprodukcyjny roślin. W przyszłości stanie się to podstawą do badań nad praktycznym zastosowa-
niem wyników eksperymentów proteomicznych. 
Słowa kluczowe: spoczynek, nasiona, proteomika 
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1.  Wstęp 
 
 Rozwój wyspecjalizowanych metod badawczych, jakie daje na przykład pro-
teomika, pozwala na wykonywanie coraz bardziej precyzyjnych analiz i w związku 
z tym coraz bardziej istotne staje się porządkowanie i przetwarzanie informacji 
uzyskanych podczas prowadzonych eksperymentów, a także ich ostateczna inter-
pretacja. Proteomika umożliwiła całościową analizę białek występujących w bada-
nej próbie. W perspektywie, pozwala to na analizę mechanizmów działania po-
szczególnych procesów, np. spoczynku i kiełkowania nasion. Intrygującym aspek-
tem badań stało się poszukiwanie białek znacznikowych – markerów, których 
zmiana profilu akumulacji charakteryzowałaby dany proces. 
 
 
2.  Proteomika nasion 
 
2.1.  Nasiona jako obiekt badań 
 Nasiona przystosowane są do przetrwania w różnorodnych warunkach śro-
dowiska i kiełkowania w warunkach odpowiednich dla dalszego wzrostu i rozwoju 
siewek (Black i in. 2008). Podczas rozwoju, nasiono przechodzi fazę formowania się 
zarodka oraz dojrzewania, kiedy to między innymi, gromadzone są rezerwy mate-
riałów zapasowych. Dojrzewanie jest okresem, w którym nasiona nabierają toleran-
cji na podsuszanie oraz wchodzą w stan spoczynku (Bewley i in. 2013; Manfre i in. 
2009). Procesy rozwojowe nasion podlegają regulacji na poziomie genetycznym 
(Radoeva, Weijers 2014) i wiążą się ze zmianami w cyklu komórkowym, ekspresji 
genów (Raz i in. 2001) oraz akumulacji białek (Staszak, Pawłowski 2014). 
 W literaturze (w odniesieniu do danych z Web of Science – Thompson Reu-
ters), spośród 2024 prac wyszukanych przy użyciu słów kluczowych „proteom” 
i „nasiona”, 110 publikacji związanych było ze spoczynkiem, a 436 z kiełkowaniem 
nasion. Co warto zauważyć, proces regulacji kiełkowania przebiega inaczej w na-
sionach charakteryzujących się występowaniem płytkiego spoczynku fizjologiczne-
go (np. rzodkiewnik, ryż), a inaczej w nasionach, w których występuje głęboki (np. 
klon zwyczajny i buk zwyczajny) lub płytki spoczynek fizjologiczny (np. klon  
jawor). Omawiając wyniki poszukiwania markerów, nawiązano do wyżej wymie-
nionych gatunków uznanych za modelowe dla roślin jednoliściennych – do ryżu, 
dwuliściennych – do rzodkiewnika oraz drzew leśnych – do klonu i buka. W odnie-
sieniu do nasion, dotychczas prowadzone badania proteomu dotyczyły ich rozwoju 
(Staszak, Pawłowski 2014), nabywania i ustępowania spoczynku (Lee i in. 2006, 
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Gallardo i in. 2007, Pawłowski 2007, 2009, Pawłowski, Staszak 2016), podsuszania 
(Pukacka, Ratajczak 2010), przechowywania (Pukacka, Ratajczak 2013, Ratajczak 
i in. 2015) oraz kiełkowania (Balbuena i in. 2011, He i in. 2015). Ponadto prowa-
dzono badania nad poznaniem białek zapasowych (Schuler i in. 1982) i antyodżyw-
czych (Natarajan i in. 2007), analizowano proteom podczas stresu suszy oraz niskiej 
temperatury (Zhang i in. 2015), a także cech użytkowych (Liu i in. 2011) czy aler-
genów (Binita i in. 2014). 
 
2.2.  Metody wykorzystywane w badaniu proteomu nasion 
 Proteomika zajmuje się badaniem białek, ich struktury, pełnionych funkcji, 
jak i oddziaływania między sobą. Pierwszy raz termin „proteom” użył Wilkins 
w 1994 roku. Wyraz ten powstał jako akronim od angielskich słów: „protein” 
i „genom”. Proteomem określa się całkowitą ilość białek danego organizmu. 
Współczesne badania skupiają się na analizie subproteomów (np. nasion, liści) czy 
procesów związanych z określonym procesem fizjologicznym (np. kiełkowaniem). 
Poznanie proteomów i subproteomów zmierza do określenia białek, których 
zmienny profil akumulacji będzie charakteryzował dany proces. Jeden genom 
związany jest z wieloma subproteomami, co jest rezultatem różnicowania się tka-
nek, a także zmiennych warunków środowiska. Dodatkowo ważną rolę w przypad-
ku białek odgrywają modyfikacje potranslacyjne, takie jak choćby ubikwitynacja, 
fosforylacja, nitrozylacja, karbonylacja. Za marker – białko znacznikowe może 
zostać uznana więcej niż jedna cząsteczka; może być to na przykład cały profil, pod 
warunkiem jednak, że będzie on powtarzalny (Silberring, Drabik 2010). W bada-
niach nad nasionami, przedmiotem zainteresowania są dwa kluczowe aspekty: 
spoczynek i kiełkowanie nasion. 
 Punktem wyjścia do badań nad proteomem, niezależnie od wykorzystywanej 
metody rozdziału białek, jest ich izolacja. Po wyizolowaniu, mieszanina białek 
poddawana jest rozdziałowi. Najczęściej wykorzystywany jest rozdział dwuwymia-
rowy w żelu poliakrylamidowym. W pierwszym etapie białka rozdzielane są zgod-
nie z punktem izoelektrycznym. W drugim, ze względu na masę – z użyciem SDS, 
tzw. SDS-PAGE (Jorrin-Novo i in. 2009). Uzyskiwane elektroforegramy barwione 
są metodą srebrową lub roztworem koloidalnym błękitu komasyny. W dalszym 
etapie uzyskane profile białkowe porównane są pomiędzy sobą. Wyniki zmian 
w profilu akumulacji białek interpretowane są z zastosowaniem metod statystycz-
nych. Wybrane białka poddawane są identyfikacji w spektroskopii mas. Odmianą 
elektroforezy dwuwymiarowej jest różnicowa elektroforeza żelowa (DIGE) z wyko-
rzystaniem barwników fluorescencyjnych (Tonge i in. 2001). W jednym rozdziale 
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pozwala analizować wiele różnie znakowanych prób. Oszczędza to czas poświęcony 
na rozdział, jednak wymaga specjalistycznego sprzętu. Rozwijaną współcześnie 
techniką tzw. drugiej generacji jest na przykład elektroforeza w kapilarach (Cańas 
i in. 2007). Po izolacji, mieszanina białek podlega trawieniu i rozdziałowi bezpo-
średnio w kapilarach sprzężonych ze spektrometrem mas. W ostatnim etapie białka 
są identyfikowane przy wykorzystaniu programów komputerowych (np. Mascot) 
i baz sekwencji (np. NCBI). 
3. Spoczynek i kiełkowanie nasion a zmiany w proteomie
3.1. Definicje spoczynku i jego klasyfikacje 
 Stan spoczynku związany jest z zahamowaniem aktywności metabolicznej 
i wzrostowej, może dotyczyć on całej rośliny lub jej części (Lewak, 2007). Badania 
nad spoczynkiem prowadzone są od wielu lat. W literaturze pojawiły się różne jego 
definicje i sposoby klasyfikacji, które przedstawiono na ryc. 1. 
Rycina 1. Klasyfikacja spoczynku z uwzględnieniem różnych kryteriów podziału 
Źródło: na podstawie: Nikolaeva 1977; Karssen 1982; Lang 1987; Baskin, Baskin 2004. 
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 W badaniach fizjologii nasion wykorzystywana jest klasyfikacja przedstawiona 
przez Baskin i Baskin (2004), nawiązująca do podziału Nikolaevy (1977), według 
której nasiona w stanie spoczynku nie mają zdolności do kiełkowania w określo-
nym czasie pod wpływem różnorodnych czynników środowiska, które w innym 
czasie mogłyby sprzyjać kiełkowaniu, na przykład po tym, jak w nasionach ustąpi 
spoczynek. Nasiona niespoczynkowe mają za to zdolność do kiełkowania w szero-
kim zakresie czynników środowiska dla danego genotypu. 
 Baskin i Baskin (2004) wyznaczyli pięć klas spoczynku, dzieląc ów proces dalej 
na poziomy i typy. Spoczynek fizjologiczny (PD, ang. physiological dormancy), to 
najpowszechniej występujący typ spoczynku (zarówno u roślin nagozalążkowych, 
jak i okrytozalążkowych). Jego podział na podtypy przedstawia tabela 1. 
 
Tabela 1. Podział głębokiego spoczynku fizjologicznego na podtypy 
Poziom 
Głęboki  
(ang. deep) 
(II) Pośredni 
(ang. intermediate) 
(III) Płytki 
(ang. nondeep) 
Zabieg  
przełamujący 
spoczynek 
ciepła lub chłodna 
stratyfikacja 
przechłodzenie 
skaryfikacja, dojrzewanie 
posprzętne, ciepła lub 
chłodna stratyfikacja 
Czynniki 
wpływające na 
spoczynek 
ulokowane w zarodku 
i/lub tkankach go 
otaczających  
ulokowane w zarodku 
i/lub tkankach go 
otaczających 
ulokowane w tkankach 
go otaczających 
Zarodek 
po izolacji 
nie kiełkuje lub po-
wstaje nieprawidłowa 
siewka 
zdolny do kiełkowania, 
powstająca siewka ma 
normalną budowę 
kiełkuje i powstaje 
prawidłowo  
wykształcona siewka 
Zewnętrznie 
podana GA 
nie prowadzi do prze-
łamania spoczynku  
pozytywnie wpływa 
na kiełkowanie nasion 
przełamuje spoczynek 
przykłady klon zwyczajny, wiśnia ptasia, buk zwyczajny  klon jawor  
rzodkiewnik,  
klon ściętolistny  
Źródło: na podstawie: Hilhorst 1995; Tweddle i in. 2003; Baskin, Baskin 2004; Finch-Savage, Leubner-
Metzger 2006; Black i in. 2008; Li i in. 2009. 
 
3.2.  Płytki spoczynek fizjologiczny 
 Nasiona ryżu i rzodkiewnika składają się z zarodka otoczonego tkanką odżyw-
czą, którą stanowi bielmo. U ryżu (jednoliścienne) zarodek jest niewielki i bielmo 
stanowi ponad 50% masy nasion, natomiast u rzodkiewnika (dwuliścienne) dys-
proporcja ta nie jest taka silna. Zarodki obu gatunków charakteryzują się występo-
waniem płytkiego spoczynku fizjologicznego (Baskin Baskin 2004). Nasiona tracą 
78 
spoczynek podczas ich przechowywania. Proces kiełkowania jest trójfazowy. Pod-
czas pierwszej fazy wzrasta świeża masa nasion, co ma związek z intensywnym ich 
uwodnieniem, w drugiej fazie proces ten zwalnia i nasiona kiełkują – wówczas 
mówi się o kiełkowaniu sensu stricte (Bewley 1997, Nonogaki i in. 2010). Natomiast 
w trzeciej fazie proces uwodnienia zostaje zakończony, dochodzi do wzrostu korze-
nia zarodkowego u rzodkiewnika oraz dodatkowo koleoptylu u ryżu – ta faza zwią-
zana jest z powstawaniem siewek (Nonogaki i in. 2010). Podczas kiełkowania biel-
mo jest stopniowo rozkładane, w czym uczestniczą białka, których synteza induko-
wana jest po uwodnieniu nasion. Aktywowane zostają geny związane z syntezą 
giberelin (GA) (Han i in. 2014). GA są transportowane do warstwy aleuronowej, 
zwiększa się ekspresja genu alfa amylazy oraz innych enzymów hydrolitycznych, 
które degradują materiały zapasowe (Bethke i in. 1997, Yang i in. 2007). Badania 
nad funkcją bielma wykazały, że bielmo może wydzielać sygnały kontrolujące 
wzrost zarodków (Lee i in. 2010). Analizując globalne zmiany w akumulacji białek 
podczas spoczynku nasion stwierdzono, że białka zapasowe, odpowiedzi na stres 
i biorące udział w detoksyfikacji podlegały silniejszej akumulacji (Arc i in. 2012). 
Nasiona, po ustąpieniu spoczynku, charakteryzowały się silniejszą akumulacją 
białek związanych z procesami energetycznymi, metabolizmem aminokwasów, 
fałdowaniem i stabilnością białek, proteolizą, metabolizmem mRNA oraz syntezą 
białek (Arc i in. 2012). 
 Do białek bezpośrednio zaangażowanych w kiełkowanie ryżu Liu i in. (2016) 
zaliczyli 9S-lipoksygenazę linolenianową 2 (LOX) i łańcuch tubuliny α-1 (Liu i in. 
2016). Podczas kiełkowania dochodzi do mobilizacji triacyloglycerolu zmagazyno-
wanego w ciałach olejowych. LOX katalizują utlenianie wielonienasyconych kwa-
sów tłuszczowych, wytwarzając wodoronadtlenki nienasyconych kwasów tłuszczo-
wych (Feussner, Wasternack 2002). Obecność białka LOX2 stwierdzono w skiełko-
wanych nasionach (Liu i in. 2016), natomiast Huang i in. (2014) opisali, że ekspre-
sja genu OsLOX2 była indukowana podczas inicjacji kiełkowania i jest ona nie-
zbędna dla zakończenia tego procesu. Białkiem wykazującym potencjał białka 
wskaźnikowego okazała się tubulina, składnik mikrotubul, cytoszkieletu, związana 
z rearanżacją chromosomów podczas podziału komórek. Zwiększenie się poziomu 
akumulacji białka obserwowano podczas kiełkowania nasion (pomiędzy 24 a 48 
godzinami uwodnienia) (Han i in. 2014, Liu i in. 2016). Yang i in. (2007) zaobser-
wowali wzrost poziomu akumulacji białek obronnych podczas kiełkowania, np. 
lipokaliny indukowanej stresem temperatury, białek związanych ze stresem, czy 
produktu genu salT. Białka te związane są z tolerancją na podsuszanie, ich obec-
ność podczas kiełkowania wskazuje, że mogą pełnić funkcje ochronne podczas tego 
procesu. U kiełkujących nasion ryżu ważną rolę odgrywały enzymy związane ze 
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szlakiem metioniny, wykorzystywanej do budowy białek i jako prekursor S-adeno-
zylometioniny, prekursora poliamin, etylenu i biotyny (Liu i in. 2015). Liu i in. 
(2015) obserwowali wzrost poziomu N-karbamilooksydazy putrescyny katalizującej 
hydrolizę N-karbamiloputrescyny do putrescyny, oraz syntetazy spermidyny.  
Ponadto uwodnienie nasion wpływa na zmniejszenie akumulacji białek wiążących 
RNA, białek bogatych w glicynę wiążących RNA (Masaki i in. 2007). 
 Badania proteomiczne nasion rzodkiewnika pozwoliły, podobnie jak u ryżu, 
wytypować białka – potencjalne markery. Stwierdzono, że w proces kiełkowania 
zaangażowane są białka odporności przeciw patogenom, takie jak: myrosina, białka 
związane ze szlakiem metioniny, oraz białka LEA (Gallardo i in. 2001). Analiza 
wpływu nowo syntetyzowanych białek na podstawie mRNA zgromadzonego 
w dojrzałym zarodku, wykazała znaczący udział białek związanych ze szlakiem 
metioniny, szczególnie syntetazy metioniny odpowiedzialnej za żywotność nasion 
i odgrywającej rolę w wytworzeniu siewek. Syntetaza S-adenozylometioniny odby-
wa się tuż przed skiełkowaniem nasion (Galland i in. 2014). Ponadto enzym ten 
uczestniczy w biosyntezie etylenu, spermidyny, sperminy i biotyny. Także hydrola-
za S-adenozylohomocysteiny wzrastała podczas kiełkowania nasion. Hydrolaza  
S-adenozylohomocysteiny rozkłada S-adenozylohomocysteinę – inhibitor metylo-
transferaz zależnych od S-adenozylometioniny (Galland i in. 2014). Białkami, 
których poziom akumulacji wzrastał podczas kiełkowania były także białko dojrze-
wania nasion (SMP, ang. Seed Maturation Protein – pełniące rolę magazynu bioty-
ny). Profil akumulacji SMP i chloroplastowego czynnika elongacyjnego EF-Tu 
zmniejszył się podczas kiełkowania (Gallardo i in. 2001). Wskazuje to, że elementy 
niezbędne do budowy układu fotosyntetycznego syntetyzowane są na wczesnych 
etapach rozwoju nasion (Gallardo i in. 2001). 
 Proces uwodnienia nasion rzodkiewnika powiązany jest ze zmianami w aku-
mulacji α- i β-tubuliny, aktyny 7, a także krucyferyny (białka zapasowego), enzy-
mów związanych z cyklem Krebasa – akonitazy, glikolizą – karboksylazy fosfoeno-
lopirogronianowej (PEPC), i detoksyfikacją – katalazy 2. Białko WD-40, jako białko 
związane z przekazywaniem sygnału zależnego od hormonów, pośredniczy w roz-
woju komórek; jego akumulacja była ściśle związana z uwodnieniem tkanek zarod-
ka (Gallardo i in. 2001). 
 
3.3.  Głęboki spoczynek fizjologiczny 
 Indukcja spoczynku w nasionach następuje podczas ich dojrzewania na rośli-
nie macierzystej i rozpoczyna się w osiach zarodkowych (Staszak i Pawłowski 
2014). Dojrzewanie poprzedza faza morfogenezy zarodka, związana ze zmianami 
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w akumulacji tubulin i aktyn – białek związanych ze wzrostem i rozwojem zarodka 
(Staszak, Pawłowski 2014). Dojrzewające liścienie odpowiadają za akumulację 
materiałów zapasowych, odnotowano także zmiany akumulacji białek związanych 
z metabolizmem (Staszak 2016). Jednym z hormonów zaangażowanych w proces 
spoczynku jest kwas abscysynowy (ABA), który reguluje spoczynek poprzez zmiany 
swego poziomu (Finch-Savage i Leubner-Metzger 2006). Na tym etapie dochodzi 
do akumulacji białek późnej embriogenezy (LEA, ang. Late Embryogenesis Abun-
dant), w szczególności dehydryn (grupa 2 białek LEA) oraz małych białek szoku 
cieplnego (sHSP, ang. small Heat Shock Proteins), które uczestniczą w nabywaniu 
tolerancji na podsuszenie (Kalemba, Pukacka 2012). Białko LEA D-34 gromadzone 
jest w późnym stadium rozwoju nasion, w odpowiedzi na suszę. Białko stabilizuje 
inne białka i błony, zapobiegając uszkodzeniom podczas podsuszania (Battaglia 
i in. 2008); nie można wykluczyć jego roli w procesie nabywania spoczynku.  
Kalemba i in. (2008) zaobserwowała zbieżność pomiędzy maksymalną koncentracją 
kwasu abscysynowego a pojawieniem się białka podobnego do dehydryn o masie 
44 kDa DHN44 w osiach zarodkowych. Jego akumulacja odbywała się w końcowej 
fazie nabywania spoczynku i trwała do osiągnięcia dojrzałości. Poza białkami LEA, 
w proces nabywania spoczynku zaangażowane są białka biorące udział w przetwa-
rzaniu informacji genetycznej, metabolizmu węgla i energii, oraz w procesach 
komórkowych i antyoksydacyjnych. Białko bogate w glicynę, wiążące RNA i białka 
proteasomu, scharakteryzowano jako bezpośrednio zaangażowane w kontrolę 
nabywania spoczynku (Staszak, Pawłowski 2014). Białko bogate w glicynę wiążące 
się z RNA (GRRBP), odpowiada za potranskrypcyjną regulację ekspresji genów. 
Związek białka GRRBP ze spoczynkiem, poprzez syntezę białek bogatych w glicynę 
czułych na kwas abscysynowy (ang. ABA-responsive), zaobserwował Nicolás i in. 
(1997). U dojrzewających osi klonu zaobserwowano wzrost poziomu akumulacji 
białek proteasomalnych (Staszak 2016). W roślinach system ubikwityna–proteasom 
jest zaangażowany w regulację procesów rozwoju zarodków, między innyi, w nam-
nażanie komórek i rozwój tkanek poprzez kontrolowanie poziomu jądrowych 
białek regulacyjnych (czynników transkrypcyjnych) (Auld, Silver 2006). Proteaso-
my mogą być zaangażowane w nabywanie spoczynku w nasionach poprzez udział 
w proteolizie regulatorów transkrypcji, które wpływają na różne szlaki metabolicz-
ne, w tym na przekazywanie sygnału ABA (Staszak, Pawłowski 2014). 
 Za najistotniejszy element procesu ustępowania spoczynku uważa się wpływ 
hormonów regulujących ekspresję genów. Nasiona drzew leśnych klimatu umiar-
kowanego cechują się występowaniem głębokiego spoczynku fizjologicznego 
w pełni uformowanym zarodku (Hong, Ellis 1990). Ustępowanie spoczynku jest 
procesem dynamicznym, następuje w trakcie ok. 15-tygodniowej stratyfikacji 
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uwodnionych nasion w temperaturze 3°C; proces ten wiąże się z aktywnością wielu 
szlaków metabolicznych, a blokada któregokolwiek, skutkuje pozostaniem nasion 
w stanie spoczynku (Ross 1996). Zwiększenie poziomu białek zaangażowanych 
w przełamywanie spoczynku obserwowano w ósmym i dziesiątym tygodniu chłod-
nej stratyfikacji. Pawłowski (2009) zaobserwował, że zmiany poziomu ABA i GA 
wpływają na zmiany w proteomie nasion, zgodnie z teorią hormonalnej równowagi 
Luckwilla (1952). 
 W przełamywanie spoczynku zaangażowane są różnorodne białka. Do grupy 
białek potencjalnych markerów procesu ustępowania spoczynku i kiełkowania, 
zaliczono: białka proteasomalne, białka szlaku metabolizmu metioniny (syntetaza 
metioniny, syntaza S-adenozynometioniny, adenozylohomocysteinaza), białka boga-
te w glicynę wiążące RNA (Pawłowski 2009; Pawłowski, Staszak 2016), czynnik 
elongacyjny EF-2, białko 1 oddziałujące z ABI3 (ang. ABI3-interacting protein 1) 
(Pawłowski 2009). Ponadto dehydryna (LEA) o masie 26 kDa w osiach zarodko-
wych wykazywała najsilniejszą korelację ze zdolnością do kiełkowania nasion. 
Białko to może uczestniczyć w zeszkleniu wody w komórkach (ang. glassy state). 
Nie było ono obecne podczas dojrzewania i kiełkowania nasion (Kalemba i in. 
2008). Kalretikulina związana z siateczką śródplazmatyczną odpowiada za regulację 
poziomu jonów wapnia poprzez ich wiązanie; poziom jej akumulacji również był 
związany z wychodzeniem ze spoczynku (Pawłowski 2009). 
 
 
4.  Podsumowanie 
 
 Wyniki badań proteomicznych w znaczący sposób poszerzają wiedzę na temat 
fizjologii nasion, a szczególnie procesów spoczynku i kiełkowania. Umożliwiają 
poszukiwanie białek mogących służyć za markery procesów fizjologicznych, 
a w przyszłości wyniki prowadzanych badań mogą być wykorzystane do przygoto-
wania testów biochemicznych, np. typu ELISA. Zanim to nastąpi, niezbędne są 
analizy wpływu modyfikacji potranslacyjnych białek. Rozwój badań proteomicz-
nych jest nierozerwalnie uzależniony od rozwoju specjalistycznej aparatury badaw-
czej o dużej czułości. Pełne zrozumienie procesów zachodzących w nasionach nie 
powinno być jednak rozpatrywane punktowo, a systemowo. Poszczególne procesy 
(np. spoczynek czy kiełkowanie nasion) są niezbędnymi elementami w życiu roślin 
i nie mogą być rozpatrywane w izolacji od siebie lub od innych procesów. Biologia 
systemowa jest podejściem, które w sposób wszechstronny traktuje o interpretacji 
wyników badań pochodzących z różnorodnych dyscyplin. Wykorzystanie tego 
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podejścia umożliwia pełne zrozumienie mechanizmów odpowiedzialnych za spo-
czynek i kiełkowanie nasion. 
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Streszczenie: Uważa się, że temperatura na Ziemi może wzrosnąć w ciągu najbliższych 100 lat 
o 1,1 do 6,4oC, obniżając wzrost roślin i wydajność plonów. Rośliny, podczas wzrostu, wykazują 
możliwość dostosowania parametrów fotosyntetycznych do temperatury. Plastyczne dostosowa-
nie do nowych temperatur umożliwia efektywniejszy przebieg procesów metabolicznych. Możli-
wości aklimatyzacyjne roślin do zmian temperatury są różne pomiędzy gatunkami należącymi do 
dróg fotosyntetycznych C3, C4 i CAM. Rośliny C3 mają największe możliwości przystosowawcze do 
zmian temperatury w szerokim zakresie, podczas gdy u roślin CAM zachodzące procesy zależą od 
temperatury w dzień i w nocy, a rośliny C4 są przystosowane raczej do wysokich temperatur 
środowiska. Ponadto, wśród roślin C3 zimozielonych i wieloletnich, obserwuje się większą homeo-
stazę temperaturową fotosyntezy, niż w roślinach jednorocznych, a aklimatyzacja jest szczególnie 
ważna dla bylin, które doświadczają znacznych zmian temperatury podczas swojego życia. 
Niektóre gatunki roślin mogą osiągnąć wysoką aktywność fotosyntetyczną poprzez zmianę opti-
mum temperatury dla fotosyntezy w warunkach wzrostu. Zmiany te dotyczą głównie intensywno-
ści tych etapów fotosyntezy, które decydują o natężeniu procesu. Globalne zmiany klimatu powo-
dują dzienne, sezonowe i roczne zmiany temperatury, a temperatura podczas wzrostu jest głów-
nym czynnikiem determinującym różną dystrybucję gatunków w danym środowisku. Fotosynteza 
jest procesem najbardziej wrażliwym na zmiany temperatury, zatem znajomość aklimatyzacji tego 
procesu jest ważna dla rolnictwa i środowiska. Istnieje szereg rozbieżności w wynikach prac doty-
czących aklimatyzacji rożnych grup roślin do zmian temperatury, a tymczasem poznanie tych 
mechanizmów jest ważne dla kontroli procesów odpowiedzialnych za wzrost roślin. Znajomość 
różnic w temperaturach wzrostu jest bowiem istotna dla transformacji roślin w celu zwiększenia 
intensywności fotosyntezy u gatunków uprawianych przez człowieka. 
Słowa kluczowe: fotosynteza, rośliny C3, C4 i CAM, zmiany temperatury. 
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1.  Wstęp 
 
 Rośliny żyjąc w środowisku naturalnym narażone są na działanie zmiennych 
czynników abiotycznych, w tym zmiennej temperatury. Zmiany te zachodzą 
w czasie kolejnych sezonów, jak również w ciągu cyklu dnia i nocy. Bardzo dra-
styczne obniżenie lub wzrost temperatury mogą zaindukować apoptozę i w konse-
kwencji śmierć rośliny. Jednocześnie zmiany temperatury są niezbędne do normal-
nego rozwoju osobniczego. Wahania temperatury regulują otwieranie i zamykanie 
kwiatów w ciągu doby (Ruelland, Zachowski 2010). Wiele roślin uprawnych zakwi-
ta dopiero po okresie chłodu, bez którego nie są zdolne do osiągnięcia fazy genera-
tywnej. Kiełkowanie nasion również zależy od temperatury. Fakty te świadczą 
o tym, że zmiany temperatury stanowią sygnał, którego natężenie indukuje okre-
śloną odpowiedź komórek. Nie udało się natomiast zidentyfikować w komórce 
roślinnej wewnętrznego „termometru”, który wyzwalałby odpowiednią reakcję 
organizmu. Takie elementy składowe komórki, jak błony biologiczne, enzymy, 
czynniki transkrypcyjne oraz cytoszkielet zmieniają znacznie swoje właściwości 
i strukturę pod wpływem temperatury, i właśnie owe zmiany bezpośrednio wywo-
łują odpowiedź komórki na zmieniające się warunki. 
 
1.1.  Mechanizmy percepcji i odpowiedzi na zmiany temperatury 
przez rośliny 
 W skład błon biologicznych wchodzą lipidy, które są niezwykle czułe na 
zmiany temperatury. Wraz ze wzrostem temperatury, zwiększa się stopień upłyn-
nienia błon biologicznych, podczas gdy chłód powoduje ich usztywnienie. Obecnie 
istnieje wiele dowodów na to, że stopień płynności błon jest sygnałem dla komórki, 
mówiącym o zmianach temperatury (Vigh i in. 2007). Potwierdzają to eksperymen-
ty nad wpływem związków zmieniających płynność błon w stałej temperaturze. 
DMSO (dimetylosulfotlenek) zwiększa „sztywność” błony, podczas gdy benzylal-
kohol (BA) odwraca działanie DMSO. Stwierdzono, że działanie DMSO na błony 
biologiczne, wywołuje odpowiedź komórki roślinnej taką samą, jak działanie chło-
du, natomiast podanie BA znosi ten efekt (Orvar i in. 2000). W roślinach podda-
nych działaniu wysokiej temperatury, DMSO obniża również aktywność białek 
szoku cieplnego HSP70, podczas gdy BA aktywuje te białka, nawet w temperaturze 
nie stanowiącej stresu dla rośliny. Stwierdzono też, że niektóre gatunki mchów 
mogą nabyć termotolerancję nie przez poddawanie ich zmianom temperatury, lecz 
tylko przez podawanie BA. Badano również reakcję na chłód mutantów fad3/7/8 
A. thaliana pozbawionych desaturaz kwasów tłuszczowych (FAD), enzymów kon-
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trolujących zawartość nienasyconych fosfolipidów w błonach, a więc wpływających 
bezpośrednio na ich płynność. Błony mutantów fad wykazywały zwiększoną sztyw-
ność, w porównaniu do typu dzikiego (Ruelland, Zachowski 2010). Co więcej, 
wykazywały one zależną od temperatury aktywację fosfolipazy C, szlaku induko-
wanego w reakcji na chłód. Mutanty fad charakteryzowały się także zwiększoną 
proteolizą związanych z błoną czynników transkrypcyjnych NAC, które pełnią, 
między innymi, funkcję związaną z odpowiedzią roślin na chłód. Powyższe dane 
wskazują, że płynność błon stanowi dla komórki roślinnej sensor odpowiedzialny 
za percepcję temperatury. 
 
 
Rycina 1. Schemat ukazujący sekwencję zmian indukowanych w komórce roślinnej przez niską 
i wysoką temperaturę 
Źródło: opracowanie własne 
 
 W komórce roślinnej, poddanej działaniu wysokiej lub niskiej temperatury, 
wiele białek może ulegać zmianom strukturalnym. Niektóre wyniki sugerują, 
że denaturacja termiczna aktywuje czynniki transkrypcyjne Hsfs (Yamada i in. 
2007). Czynniki AtHsfA1d, AtHsfA4c, AtHsfA3 i AtHsfB1 występują konstytutyw-
nie (nawet przy braku stresu termicznego) w komórkach Arabidopsis thaliana i są 
związane z białkami chaperonowymi HSP90. Podczas działania wysokiej tempera-
tury, białka HSP90 odłączają się od Hsfs, a uwolnione Hsfs indukują ekspresję 
genów aktywowanych wysoką temperaturą. Również w warunkach chłodu, wystę-
pujący w komórkach roślin wyższych czynnik transkrypcyjny CBF2, jest odpowie-
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dzialny za odpowiedź rośliny, tworząc odwracalną, zależną od temperatury, formę 
aktywną. Zatem zmiany strukturalne białek stanowią sensor zmian temperatury 
w komórkach. Znane jest też, że zarówno niska, jak i wysoka temperatura powodu-
ją depolimeryzację mikrotubul i mikrofilamentów, zmieniając tym samym oddzia-
ływania z białkami, które pełnią rolę cząsteczek sygnałowych. Kinazy MAP (MAPKs) 
uznawane są za cząsteczki uczestniczące w dynamice cytoszkieletu (Samaj i in. 
2004). Schemat przedstawiający mechanizmy działania temperatury w roślinach 
przedstawiono na ryc. 1. 
 Zmiany globalne klimatu odpowiadają za anomalie temperatury środowiska, 
zarówno w odniesieniu do ich intensywności, jak i czasu trwania (Christensen i in. 
2007). Temperatura może ograniczać wzrost roślin, jak i mieć wpływ na rozprze-
strzenienie gatunków. Ponieważ rośliny nie są zdolne do przemieszczania się, istot-
nym jest wytworzenie mechanizmów umożliwiających aklimatyzację do nowych 
warunków, w których żyją. Proces fotosyntezy jest najbardziej wrażliwy na zmiany 
temperatury, stąd zrozumienie mechanizmów przystosowawczych tego procesu jest 
ważne, zarówno z praktycznego, jak i środowiskowego punktu widzenia. Natężenie 
fotosyntezy jest hamowane zarówno w niskich, jak i wysokich temperaturach (ryc. 
2A). 
 
 
Rycina 2. Wpływ temperatury na natężenie fotosyntezy (A) u roślin rosnących w niskiej i wysokiej 
temperaturze oraz (B) dla roślin C3, C4 i CAM, z przedstawieniem zakresu temperatury optymal-
nej (T opt) 
Źródło: opracowanie własne na podstawie: Yamori i in. 2014. 
 
 Interesujące jest, że w warunkach sezonowych zmian temperatury, zmienia się 
również optimum temperaturowe fotosyntezy, co umożliwia lepszy wzrost rośliny 
w nowych warunkach termicznych (Berry, Björkman 1980; Yamori i in. 2012). 
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Rośliny, zarówno arktyczne, jak i pustynne, wykazują szereg przystosowań do 
panujących w danym środowisku temperatur. Wydaje się, że odmienne przystoso-
wania występują też u roślin o różnych typach metabolicznych. Rośliny C4 wystę-
pują w rejonach o wysokim nasłonecznieniu i temperaturze, zatem są lepiej przy-
stosowane do tych warunków niż rośliny C3. Jednak w obrębie roślin C3 również 
występują znaczące różnice zależne, na przykład od ekotypu tego samego gatunku, 
czy też różnej tolerancji na temperaturę. Stosunkowo niewiele jest informacji doty-
czących roślin CAM, zasiedlających tereny pustynne, gdzie temperatura w ciągu 
dnia i nocy bardzo się różni. Interesujące jest, że nie znaleziono różnic w działaniu 
temperatury na aklimatyzację fotosyntezy u traw, drobnych krzewinek i roślin 
zdrewniałych (Campbell i in. 2007). Rośliny C3, C4 i CAM stanowią odpowiednio 
ok. 85, 5 i 10% wszystkich gatunków roślin wyższych. Rośliny C4 występują 
w strefie tropikalnej, subtropikalnej oraz strefach o podwyższonej temperaturze. 
Wśród roślin C4 występują też gatunki przystosowane do życia w obniżonej tempe-
raturze; spotykane są one zarówno w tundrze, jak i w lasach borealnych, wymagają 
jednak podczas dnia wyższych temperatur, co bezpośrednio wynika z właściwości 
katalitycznych enzymu Rubisco. Rośliny CAM przystosowane są do suszy i wystę-
pują w regionach, gdzie obserwuje się drastyczne wahania temperatury w okresie 
dzień/noc. Ze względu na różnorodne przystosowania do wiązania CO2 roślin 
reprezentujących trzy typy metaboliczne, uważa się, że zmiany adaptacyjne do 
temperatury związane są zarówno z lokalizacją komórkową, jak i przebiegiem 
procesu fotosyntezy. Schemat reakcji fotosyntetycznych u roślin C3, C4 i CAM 
przedstawiono na rycinie 3. Szczegóły dotyczące metabolizmu tych roślin opisano 
w pracach Drożak i in. (2012), a także Lüttge (2004). 
 
1.2.  Szybkie przystosowania fotosyntezy do niskich i wysokich 
temperatur 
 Obserwuje się, że rośliny zwiększają aktywność fotosyntetyczną w warunkach 
wzrostu w taki sposób, że organizmy rosnące w niskich temperaturach, wykazują 
większe możliwości fotosyntetyczne w niskich temperaturach, podczas gdy rośliny 
z terenów gorących – w wyższych. Aklimatyzacja fotosyntezy do niskich tempera-
tur najczęściej wiąże się ze wzrostem zawartości enzymów, natomiast w wyższych 
temperaturach konieczne jest utrzymanie stabilności aparatu fotosyntetycznego 
(Sage, Kubien 2007). W niskich temperaturach stwierdzono wzrost zawartości 
wielu enzymów, w tym np. cyklu Calvina (włączając Rubisco) oraz syntazy fosfosa-
charozowej (SPS) (Hurry i in. 1994), która kompensuje obniżenie aktywności tych 
enzymów. Jednocześnie stwierdzono zwiększenie ekspresji niektórych izoform 
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enzymów (np. Rubisco), a zmieniona ich kinetyka, warunkuje lepsze przystosowa-
nia do obniżonej temperatury (Yamori i in. 2006). Wykazano też, że zmiany mogą 
dotyczyć powinowactwa enzymu do substratu, jak obserwowano np. dla SPS (Re-
imholz i in. 1997). W procesie aklimatyzacji do niskich temperatur, ważne są rów-
nież zmiany w zawartości kwasów tłuszczowych w błonach. Struktura i funkcjono-
wanie błon komórkowych zależą od stosunku kwasów tłuszczowych nasyconych do 
nienasyconych. Kwasy tłuszczowe nasycone tworzą proste, sztywne łańcuchy 
w warstwie lipidowej, natomiast kwasy nienasycone powodują rozluźnienie struk-
tur błon, zwiększają tym samym ich płynność i przepuszczalność. Wzrost stosunku 
kwasów nienasyconych do nasyconych obserwuje się w niskich temperaturach, 
natomiast w wysokich temperaturach – ulega on obniżeniu (Murata, Los 1997). 
Zwiększenie płynności błon w niskiej temperaturze poprzez zmiany konformacyjne 
białek, zwiększa transport elektronów w reakcjach świetlnych fotosyntezy. 
 
 
Rycina 3. Reakcje fotosyntezy u roślin C3, C4 i CAM 
CA, anhydraza węglanowa; NAD(P)-MDH, dehydrogenaza jabłczanowa zależna od NAD(P); NAD(P)-ME- 
enzym jabłczanowy zależny od NAD(P); PCK, karboksykinaza PEP; PEPC, karboksylaza fosfoenolopirogro-
nianu; PGA, kwas fosfoglicerynowy; PPDK, dikinaza fosfopirogronianowa; Rubisco, karboksylaza/oksy-
genaza rybulozo-1,5-bisfosforanu; RuBP, rybulozo-1,5-bisfosfosforan. 
Źródło: opracowanie własne 
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 Rośliny rozwijające się w wysokich temperaturach są natomiast narażone na 
obniżenie stabilności błon tylakoidowych i ucieczkę protonów, co może powodo-
wać zaburzenia transportu elektronów i syntezy ATP (Bukhov i in. 1999). W tych 
warunkach wzrost intensywności cyklicznego transportu elektronów wokół PSI 
może kompensować braki ATP. Krótkotrwałe działanie wysokiej temperatury (do 
45oC) nie powoduje uszkodzenia PSII, ale ma wpływ na integralność błon. U wielu 
gatunków stwierdzono, że w wysokich temperaturach obniża się stan aktywacji 
Rubisco na skutek niestabilności jego aktywazy (Yamori, von Caemmerer 2009). 
Wydaje się, że najważniejszym procesem w aklimatyzacji do wysokiej temperatury 
jest: (1) obecność odpornej na temperaturę aktywazy Rubisco lub wzrost jej zawar-
tości, (2) zwiększenie ekspresji białek szoku cieplnego (HSPs) biorących udział na 
przykład w procesie formowania odpowiedniej konformacji nowo syntetyzowa-
nych białek uczestniczących w renaturacji uszkodzonych białek, czy też chronią-
cych istniejące białka przed działaniem czynników degradujących oraz biorących 
udział w stabilizacji błon i utrzymaniu homeostazy w komórkach w warunkach 
wysokiej temperatury. 
 Zmiany temperatury mają wpływ na intensywność wielu procesów w komór-
kach. Zmiany natężenia oddychania roślin indukowane temperaturą mają istotny 
wpływ na natężenie fotosyntezy, choć bezpośrednio nie wpływają na ten proces. 
Optimum temperatury dla fotosyntezy mieści się najczęściej w zakresie 20-30oC, 
natomiast dla oddychania jest wyższe i wynosi nieco poniżej 45oC. Zatem kiedy 
natężenie fotosyntezy obniża się, natężenie oddychania rośnie. Rośliny rosnące 
w wyższych temperaturach, często mają obniżone natężenie oddychania w warun-
kach normalnych, nawet niższe niż u roślin rosnących w warunkach chłodu (Atkin 
i in. 2005). Rośliny wykazujące znaczną plastyczność w niektórych parametrach, 
również wykazują ją w innych, co określane jest jako „syndrom aklimatyzacji do 
temperatury”. Zatem zmiany jednego z parametrów, niezależnie regulowanego, 
mogą odgrywać główną rolę w procesie aklimatyzacji do temperatury. 
 
1.3.  Ograniczenia natężenia fotosyntezy roślin 
 U roślin C3 natężenie fotosyntezy może być ograniczone przez obniżenie 
aktywności Rubisco lub regenerację RuBP i Pi (Farquhar i in. 1980). W niskich 
stężeniach CO2 proces dyfuzji CO2 i karboksylacja RuBP są czynnikami ogranicza-
jącymi fotosyntezę. Natomiast w wysokich stężeniach CO2, regeneracja RuBP i Pi 
obniżają asymilację CO2. W niskich temperaturach synteza sacharozy może być 
hamowana, gdyż regeneracja Pi jest czynnikiem limitującym ten proces, zależy on 
od gatunku rośliny i temperatury wzrostu (Yamori i in. 2010). Również regeneracja 
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RuBP jest wówczas obniżona, co pociąga za sobą ograniczenia karboksylacji Rubi-
sco. Rośliny o niskiej możliwości aklimatyzacyjnej do niskich temperatur, ograni-
czają regenerację RuBP niezależnie od temperatury podczas wzrostu. W wysokich 
temperaturach obserwuje się obniżenie transportu elektronów, spada stosunek 
ATP/ADP i obniża się stan redoks stromy (co w konsekwencji powoduje obniżenie 
aktywności aktywazy Rubisco). Uważa się, że w wysokich temperaturach, obniżenie 
transportu elektronów jest głównym czynnikiem ograniczającym fotosyntezę, 
natomiast stopień hamowania zależy od aktualnej temperatury i gatunku rośliny 
oraz od stopnia jej wrażliwości na ten czynnik (wrażliwa/odporna). Jest interesują-
ce, jak optimum temperaturowe fotosyntezy zmienia się wraz z temperaturą wzro-
stu. Przy aktualnym stężeniu CO2 w atmosferze, natężenie fotosyntezy zależy od 
karboksylacji RuBP i natężenia światła, a optimum temperatury zależy od warun-
ków wzrostu. 
 Zależność natężenia fotosyntezy roślin C4 od temperatury jest bardziej złożo-
na niż roślin C3 (von Caemmerer 2000). W niskim stężeniu CO2, natężenie procesu 
zależy od szybkości dyfuzji CO2, aktywności anhydrazy węglanowej i PEPC. Nato-
miast w wysokich stężeniach CO2 – od aktywności Rubisco, regeneracji PEP i RuBP 
(istotny transport elektronów i aktywność enzymów cyklu Calvina). Uważa się, że 
w wysokich natężeniach światła, czynnikiem kontrolującym fotosyntezę jest aktyw-
ność Rubisco i PPDK (Furbank i in. 1997). Czynnikami ograniczającymi fotosynte-
zę w wysokiej temperaturze mogą być prawdopodobnie transport elektronów i/lub 
regeneracja PEP. Powszechnie wiadomo, że fotosynteza C4 jest wrażliwa na niską 
temperaturę ze względu na niską stabilność enzymów PEPC, PPDK i Rubisco 
w tych warunkach. Wydaje się, że wrażliwość PPDK na niską temperaturę jest 
główną przyczyną braku gatunków C4 w chłodnych środowiskach (Long 1983). 
Wykazano, że rośliny transgeniczne kukurydzy o nadekspresji genu PPDK wyka-
zywały wyższą aktywność fotosyntetyczną w niskich temperaturach, niż osobniki 
dzikie. Otrzymanie roślin transgenicznych C4 o wybranych cechach może przyczy-
nić się do wyjaśnienia ich wrażliwości na niską temperaturę (Ohta i in. 2006). 
 Nauka posiada niewiele informacji o aktywności fotosyntetycznej roślin CAM 
w odpowiedzi na zmiany temperatury w czasie dnia i nocy (z uwzględnieniem faz 
fotosyntezy). Wśród badań są wyniki dotyczące wiązania CO2 w okresie nocy dla 
roślin w niskiej i wysokiej temperaturze, które pokazują, że transport elektronów 
w okresie dnia, jak i wiązanie CO2 podczas nocy zmieniają się wraz ze zmianą tem-
peratury podczas wzrostu. Jednocześnie stwierdzono, że czynnikiem ograniczają-
cym wiązanie CO2 u tych roślin nie jest przewodność szparkowa, czy też stężenie 
CO2, ale inny proces fizjologiczny. Wykazano także, że wzrost zawartości azotu 
w roślinach w niskich temperaturach może rekompensować obniżenie aktywności 
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enzymów (Hikosaka 2004; Yamori i in. 2010). Jednocześnie różnice w aktywności 
fotosyntetycznej roślin CAM w okresie dzień/noc można tłumaczyć różnym opti-
mum temperatury enzymów odpowiedniej fazy fotosyntezy. Enzymy PEPC 
i NAD(P)-MDH są lepiej przystosowane do niskich temperatur panujących w nocy 
(chociaż optimum wynosi 35oC), natomiast optimum temperaturowe dla NAD(P)-
ME, działającego w dzień może być znacznie wyższe i wynosić ok. 53oC. Wykorzy-
stanie roślin transgenicznych CAM może pomóc w wyjaśnieniu etapów, które 
ograniczają fotosyntezę w szerokim zakresie temperatur. 
 
1.4. Aklimatyzacja do temperatury różnych typów fotosyntetycznych 
roślin 
 Porównując temperatury optymalne dla zachodzenia fotosyntezy roślin C3, 
C4 i CAM stwierdzono, że dla roślin C3 zakres ten jest szeroki i waha się od 10 do 
35oC (ryc. 2B). Natomiast dla roślin CAM, które wykazują niskie natężenia wiąza-
nia CO2, skorelowane z bardzo wolnym wzrostem tych roślin, optimum jest rów-
nież niższe niż dla roślin C3 i C4. Rośliny C4 wykazują najwyższe optimum tempe-
raturowe i wyższą aktywność fotosyntetyczną niż rośliny C3 i CAM, chociaż natę-
żenie fotosyntezy drastycznie obniża się w niższych temperaturach. Możliwości 
aklimatyzacyjne różnych gatunków do zmian temperatury są ograniczone na róż-
nych poziomach, ale u roślin C3 występuje znaczny zakres przystosowań do tempe-
ratury, co jest w dużej mierze związane z ich ewolucyjnymi zmianami. U wszyst-
kich typów fotosyntetycznych, temperatura optymalna dla fotosyntezy znacząco 
różni się i zwiększa się wraz ze wzrostem temperatury wzrostowej. Stosunek natę-
żenia fotosyntezy w wysokich temperaturach podczas wzrostu do natężenia 
w temperaturach niskich, określany jest jako temperaturowa homeostaza fotosyn-
tezy (Yamori i in. 2014). Dla roślin C3 wartość ta jest bliska 1 wskazując, że natęże-
nie fotosyntezy jest takie, jak w warunkach wzrostu. U roślin C4 wartość ta wynosi 
ok. 2,39, czyli natężenie fotosyntezy jest wyższe w wyższej temperaturze wzrostu. 
Przeciwny proces występuje dla roślin CAM, gdzie wartość ta wynosi ok. 0,47 
wskazując, że mają one niższe natężenie fotosyntezy w wyższej temperaturze. Moż-
na stwierdzić, że gatunki roślin reprezentujące poszczególne podtypy metaboliczne, 
wykazują adaptację do określonego zakresu temperatur: rośliny C3 – do szerokiego 
zakresu zmian temperatury, rośliny CAM pustynne – do niskich temperatur panu-
jących w nocy, zaś rośliny C4 generalnie do wysokich temperatur środowiska. 
U roślin C4 optimum temperaturowe enzymów jest wysokie; dla przykładu, dla 
PEPC wynosi ok. 40-45oC; również transport elektronów wzrasta wraz z tempera-
turą. Natomiast w niskich temperaturach nie tylko obniża się aktywność enzymów, 
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ale znacznie spada też wydajność kwantowa fotosyntezy i zachodzi fotoinhibicja. 
Sprawia to, że fotosynteza C4 uważana jest za mniej plastyczną niż C3, ze względu 
na ograniczenia w regulacji cykli w obu typach komórek oraz stałe ułożenie chloro-
plastów w komórkach pochew okołowiązkowych. Stwierdzono również, że nieza-
leżnie od typu metabolicznego, byliny i drzewa wiecznie zielone są lepiej adapto-
wane do niskich temperatur niż rośliny roczne i liściaste rośliny drzewiaste (Yamo-
ri i in. 2014). Również zmiany optimum temperaturowego fotosyntezy ze zmianą 
temperatury wzrostu były podobne dla roślin zielnych rocznych, bylin i roślin 
drzewiastych liściastych, natomiast były niższe dla wiecznie zielonych roślin drze-
wiastych. Wydaje się, że reakcja fotosyntezy na zmiany temperatury, bez wpływu na 
temperaturę optymalną fotosyntezy, pozwala również na wydajniejszą fotosyntezę 
w warunkach wzrostu. Rośliny wykazują liczne strategie pozwalające na bardziej 
wydajną fotosyntezę w nowych warunkach wzrostu, bez zmiany optimum tempera-
tury. Wyższa homeostaza fotosyntezy u bylin i wiecznie zielonych drzew wskazuje, 
że aklimatyzacja fotosyntezy jest szczególnie ważna u roślin długo żyjących, nara-
żonych na zmiany sezonowe temperatury. Również rośliny tego samego gatunku, 
w zależności od środowiska życia (np. pustynia czy nabrzeże), wykazują różnice 
w natężeniu fotosyntezy związane ze zmianami temperatury podczas dnia lub 
w sezonie. Specjalizacja roślin do warunków ekstremalnych może ograniczać po-
tencjał aklimatyzacyjny do zmian temperatury. 
 
 
2.  Podsumowanie 
 
 Zwiększenie temperatury na Ziemi będzie prowadziło do ograniczenia wzro-
stu roślin i obniżenia plonów. Zwiększenie natężenia fotosyntezy jest zatem ko-
niecznym narzędziem w celu zwiększenia produkcji roślinnej. Nowe techniki ba-
dawcze, takie jak technologie transformacji, pozwalają na zmiany ekspresji wybra-
nych genów, ingerując w te etapy fotosyntezy, które są ograniczające w danych 
warunkach. Zrozumienie mechanizmów aklimatyzacji fotosyntezy do temperatury 
u różnych gatunków i typów metabolicznych roślin, zarówno jednorocznych, jak 
i wieloletnich, jest ważne dla znalezienia „miejsca” ograniczającego natężenie foto-
syntezy w danych warunkach wzrostu. Może to umożliwić kontrolę i regulację 
wiązania CO2. 
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Streszczenie: Cykl ksantofilowy, zaangażowany w regulowany mechanizm rozpraszania nadmiaru 
energii świetlnej, odgrywa kluczową rolę w ochronie struktur aparatu fotosyntetycznego. Modyfi-
kacja jego przebiegu może zostać wykorzystana w uprawie roślin poddanych jednoczesnemu 
stresowi radiacyjnemu i termicznemu, przyczyniając się do złagodzenia ich negatywnych skutków. 
Celem badania była ocena efektywności działania regulatorów cyklu ksantofilowego w warunkach 
stresu cieplnego, po inkubacji w ciemności i wstępnej ekspozycji na światło. Analizę wpływu 
związków modyfikujących aktywność cyklu na termoodporność roślin przeprowadzono na jęcz-
mieniu zwyczajnym (Hordeum vulgare L., odmiana „Zenek”), mierząc zmiany wartości parametrów 
fluorescencji (metodą PAM), w tym kierunek transferu energii zaabsorbowanej przez PSII. Na pod-
stawie uzyskanych wyników stwierdzono, w przypadku kwasu askorbinowego (donor siły reduk-
cyjnej) oraz putrescyny (bufor jonów wodorowych), wzrost wartości Φ(NPQ) wraz ze wzrostem 
temperatury. W przypadku DTT (inhibitor deepoksydazy wiolaksantyny) wykazano obniżenie 
aktywności cyklu ksantofilowego, natomiast po zastosowaniu jonów wapnia (aktywator enzymów) 
w temperaturze 45°C, zanotowano obniżenie wartości Φ(NPQ) w ciemności i znaczący wzrost 
po ekspozycji na światło oraz wyższą wartość Φ(NO), co chroni PSII przed nadmiarem energii 
i fotoinhibicją. W temperaturze 25°C regulatory stymulowały aktywność fotosyntetyczną, nie 
oddziałując na wartość Φ(NPQ). Poznanie mechanizmów działania związków wpływających na 
regulację przebiegu cyklu ksantofilowego, stwarza możliwość kontrolowania odpowiedzi roślin na 
stres cieplny, przyczyniając się do poprawy termoodporności, co skutkuje zwiększeniem ich prze-
żywalności i wysokości uzyskiwanego plonu. 
Słowa kluczowe: cykl ksantofilowy, ditiotreitol (DTT), jony wapnia (Ca2+), kwas askorbinowy (AsA), 
putrescyna (Put) 
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1.  Wstęp 
 
 Stres cieplny jest głównym czynnikiem środowiskowym, ograniczającym 
wzrost i wydajność roślin, w dużej mierze poprzez negatywny wpływ na proces 
fotosyntezy, który uważany jest za jeden z najbardziej czułych fizjologicznych 
aspektów funkcjonowania roślin. Podczas długotrwałej ewolucji, rośliny wyższe, 
aby uniknąć fotooksydacyjnych uszkodzeń aparatu fotosyntetycznego z powodu 
utworzenia reaktywnych form tlenu (ROS), rozwinęły szereg strategii i mechani-
zmów ochronnych, umożliwiając zarówno obniżenie powstawania lub detoksykację 
już utworzonych ROS. W chloroplastach istnieją dwa główne szlaki generowania 
ROS: (1) podczas przeniesienia elektronów na tlen cząsteczkowy przy akceptorze 
fotosystemu I (PSI) lub fotosystemu II (PSII), co prowadzi do utworzenia rodnika 
ponadtlenkowego (O2˙–), a w następnych reakcjach – nadtlenku wodoru (H2O2) 
lub rodnika hydroksylowego (˙OH); oraz (2) przeniesienie energii z chlorofilu trip-
letowego (3Chl*) na tlen cząsteczkowy, umożliwiając powstawanie tlenu singletowe-
go (1O2*) (Jahns, Holzwarth 2012). 
 Najważniejszym mechanizmem, równoważącym pochłoniętą energię świetlną 
z fotosyntezy, a tym samym chroniącym aparat fotosyntetyczny przed fotoinhibicją, 
jest termiczne rozpraszanie energii, zależne od cyklu ksantofilowego, mierzone jako 
niefotochemiczne wygaszanie (NPQ) fluorescencji chlorofilu. W cyklu ksantofilo-
wym, zeaksantyna (Z) jest utworzona przez deepoksydowaną wiolaksantynę (V) za 
pośrednictwem anteraksantyny (A) (Xiong i in. 2012). Konwersja V do Z odbywa 
się, gdy rośliny oświetlone są silnym światłem, natomiast słabe światło lub ciem-
ność stymulują reakcję odwrotną. W tym procesie zaangażowane są dwa enzymy 
zlokalizowane po przeciwnych stronach błon tylakoidów: deepoksydaza wiolaksan-
tyny (VDE), występująca od strony światła i katalizująca deepoksydację V do Z, 
i epoksydaza zeaksantyny (ZE), wykonująca odwrotną reakcję epoksydacji Z do V, 
zlokalizowana w błonie tylakoidów po stronie stromy (Vaz, Sharma 2011). Znacze-
nie aktywności cyklu ksantofilowego w podnoszeniu termoodporności roślin 
jest również pośrednio związane ze zmniejszeniem płynności błon tylakoidalnych 
w następstwie zwiększenia w nich udziału Z, co stabilizuje struktury aparatu foto-
syntetycznego i podnosi termoodporność roślin (Xiong i in. 2012). 
 Wykazano, że zastosowanie ditiotreitolu (DTT), będącego inhibitorem VDE, 
wpływa na zmianę natężenia NPQ. DTT, zwany odczynnikiem Clelanda, jest sze-
roko stosowanym związkiem umożliwiającym redukcję mostków disiarczkowych 
pomiędzy resztami cysteinowymi, chroniąc grupy sulfhydrylowe przed utlenie-
niem. Dodatkowo, jak wskazuje Alliegro (2000), mechanizm działania DTT jest 
zależny od struktury białka, a jego aktywność stwierdzono nawet wobec domen 
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białkowych, niezawierających reszt cysteinowych. W tym przypadku działanie DTT 
jest wynikiem hamującej aktywność enzymatyczną chelatacji kationów metali, bądź 
interakcji DTT z powierzchnią białka, co ogranicza lub uniemożliwia przestrzenne 
dopasowanie ligandu do miejsca aktywnego. Inhibicja, w przypadku VDE, jest 
skutkiem zrywania wiązań disiarczkowych w strukturze enzymu (Rockholm, Yama-
moto 1996). 
 Askorbinian (AsA), działając jako przeciwutleniacz, usuwa generowany pod-
czas procesów fotosyntetycznych nadtlenek wodoru w reakcji Mehlera, określanej 
mianem cyklu woda-woda (WWC) (Leipner i in. 2000). Ponadto, związek ten jest 
również zaangażowany w modulowanie aktywności PSII dzięki roli jako kofaktor 
niezbędny dla działania VDE, którego aktywność jest zależna od ΔpH i endo-
gennego stężenia kwasu askorbinowego (Calatayud i in. 1999; Leipner i in. 2000). 
 Putrescyna (Put) jest diaminą i wraz ze spermidyną (Spd) i sperminą (Spm), 
stanowią główne poliamidy w roślinach, często określane jako endogenne regulato-
ry wzrostu lub wewnątrzkomórkowe przekaźniki pośredniczące w wielu reakcjach 
fizjologicznych (Shu i in. 2012). Mechanizm ochronnego działania putrescyny, 
funkcjonujący w oparciu o model słabych zasad biologicznych (BWB), zapropono-
wany przez Ioannidis i in. (2012), zakłada, że Put pełni ważną rolę w ustalaniu 
równowagi składowych gradientu elektrochemicznego (pmf): ΔpH i Δψ. W warun-
kach stresowych, rozładowanie nadmiaru przechwyconej energii jest regulowane 
przez zwiększenie gradientu protonowego, co powoduje zakwaszenie lumen tylako-
idów i inicjację cyklu ksantofilowego, rozpraszającego nadmiar energii. Cząsteczki 
putrescyny, obecne we wnętrzu tylakoidów, wiążąc protony, przechodzą w formę 
kationową. Dla obdarzonych ładunkiem cząsteczek, błona staje się nieprzepusz-
czalna, inicjując transport wolnych, niesprotonowanych amin do światła pęcherzy-
ków. Putrescyna, działając w roli bufora, obniża stężenie protonów wodoru, nie 
zmieniając jednocześnie składowej elektrycznej (utrzymany jest gradient ładun-
ków) zachowuje produkcję ATP (Skowron i in. 2016). Put, z powodu właściwości 
przeciwutleniających i neutralizujących kwaśne środowisko (Yuan i in. 2015), 
jest kluczowym sygnałem do zainicjowania fotoochrony centrów reakcji fotosynte-
zy przez zależne od energii niefotochemiczne wygaszanie (qE) (Ioannidis i in. 
2012). 
 Wapń, znany jako regulator wielu procesów fizjologicznych i biochemicznych, 
w odpowiedzi na stresy abiotyczne roślin, prowadzi do przejściowego podwyższe-
nia wolnego Ca2+, wywołując cykl reakcji biochemicznych, które umożliwiają do-
stosowanie do odpowiednich warunków (Liang i in. 2009). Fakt, że jony wapnia 
poprawiają termoodporność roślin, związany jest z utrzymaniem wyższego wskaź-
nika fotosyntezy pod wpływem stresu, a wywołany przez światło napływ jonów 
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Ca2+, wpływa nie tylko na koncentrację cytozolowego wolnego Ca2+, ale również na 
regulację procesów enzymatycznych wewnątrz chloroplastów. Jony wapnia wpły-
wają na fotosyntezę, poprawiając stabilność centrów reakcji PSII poprzez zwiększe-
nie aktywności enzymów antyoksydacyjnych w celu zmniejszenia akumulacji reak-
tywnych form tlenu. Zmniejszenie wewnątrzkomórkowego ROS przyczynia się do 
ochrony białek PSII, łagodząc uszkodzenia spowodowane stresem, ponieważ wyso-
ki poziom ROS może hamować syntezę białek D1 (Yang i in. 2015). 
 Badania dotyczące skuteczności działania modulatorów cyklu ksantofilowego 
w warunkach stresu cieplnego, zarówno po inkubacji w ciemności oraz wstępnej 
ekspozycji na światło, stają się nieodzowne i mają ogromne znaczenie, ponieważ 
zwiększenie tolerancji roślin na stres cieplny może być kluczowe w łagodzeniu 
niepożądanych skutków ocieplającego się klimatu, ograniczającego wysokość uzy-
skiwanych plonów. 
 
 
2.  Materiał i metody 
 
2.1.  Materiał roślinny 
 Badania przeprowadzono na jęczmieniu zwyczajnym (Hordeum vulgare L.), 
odmiany „Zenek”, rosnącym w kontrolowanych warunkach (temperatura 23°C; 
promieniowanie (PFD) 100 µmola m-2 s-1; fotoperiod 16/8godz.; względna wilgot-
ność powietrza 55%). Materiał zebrano z drugiego liścia 20-dniowych roślin 
o podobnej kondycji fizjologicznej, z których wycięto krążki o średnicy 3 mm 
i przeniesiono na szalki Petriego zawierające bibułę filtracyjną zwilżoną wodą de-
stylowaną. Krążki liściowe pozostawiono na 25 minut w ciemności lub traktowano 
promieniowaniem o natężeniu 500 µmola m-2 s-1, odpowiadającym spektrum 
świetlnemu, przy którym wzrastały badane rośliny. Aby ocenić wpływ poszczegól-
nych związków modyfikujących aktywność cyklu ksantofilowego, materiał roślinny 
umieszczono w 3 mM roztworze DTT, 10 mM roztworze kwasu askorbinowego, 
10 mM roztworze putrescyny, 6 mM roztworze azotanu (V) wapnia oraz w wodzie 
(kontrola). Następnie każde z nich inkubowano przez 5 minut w ciemności bądź na 
świetle o natężeniu 500 µmola m-2 s-1 w łaźni wodnej w wyznaczonej temperaturze, 
odpowiednio: 25, 35 i 45°C. 
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2.2.  Fluorescencja modulowana (PAM) 
 W celu oszacowania aktywności fotosyntetycznej PSII, pomiary wykonano 
w temperaturze pokojowej (25°C) za pomocą fluorymetru IMAGING-PAM (Heinz 
Walz, Niemcy), wyznaczając parametry związane z kwantową wydajnością PSII: 
• Φ(PSII) – rzeczywistą wydajność kwantową reakcji w PSII oświetlonego liścia  
[Φ(PSII)=(Fm'-F)/Fm']; 
• Φ(NPQ) – wydajność regulowanego wygaszania niefotochemicznego 
[Φ(NPQ)=1-Φ(PSII)-1/(NPQ+1+qL(Fm/Fo-1))]; 
• Φ(NO) – wydajność nieregulowanego wygaszania niefotochemicznego 
[Φ(NO)=1/(NPQ+1+qL(Fm/Fo-1))], gdzie: 1=Φ(PSII)+Φ(NPQ)+Φ(NO); 
• Fv/Fm – maksymalną wydajność kwantową PSII; 
[Fv/Fm=(Fm-Fo)/Fm]; 
Fm – maksymalna wydajność fluorescencji po adaptacji w ciemności; Fm' – maksymalna wydajność 
fluorescencji na świetle; F – wskaźnik fluorescencji; Fo – fluorescencja minimalna; qL – wskaźnik wyga-
szania fotochemicznego. 
 
 Eksperyment przeprowadzono w czasie największej aktywności fotosyntetycz-
nej roślin (między godziną 8.30 a 11.00), przy wykorzystaniu światła aktynicznego 
o długości fali 450 nm (natężenie promieniowania 56 µmola m-2 s-1). Pomiaru do-
konano po 30-minutowej adaptacji liści do ciemności. 
 
2.3.  Analiza statystyczna 
 Analizę statystyczną przeprowadzono przy użyciu oprogramowania STATI-
STICA (12.0, StatSoft, Polska). Normalność rozkładu zmiennej losowej zweryfiko-
wano przy wykorzystaniu testu Shapiro-Wilka, natomiast jednorodność wariancji 
oceniono testem Levene’a (p=0,05). W celu oszacowania różnicy w wartościach 
badanych parametrów w wyznaczonych temperaturach, przeprowadzono jedno-
czynnikową analizę wariancji (ANOVA). Istotność różnic pomiędzy grupami ba-
dano testem Tukey’a, przy poziomie istotności: p≤0,05. 
 
 
3.  Wyniki 
 
 Na podstawie uzyskanych wyników (ryc. 1) wykazano, że DTT przy braku 
światła, ograniczał aktywność cyklu ksantofilowego o blisko 20% w temperaturze 
25 i 35°C oraz o 30% – w temperaturze 45°C. Wstępna ekspozycja roślin na światło 
skutkowała zniesieniem obserwowanego efektu w 25°C, blisko 20% podniesieniem 
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wartości Φ(NPQ) w 35°C oraz jej spadkiem o ponad 20% w najwyższej ze stosowa-
nych temperatur. W ciemności, inhibicja aktywności VDE przy udziale DTT nie 
skutkowała istotnym statystycznie obniżeniem (z wyjątkiem 35°C) rzeczywistej ani 
maksymalnej wydajności kwantowej PSII. W 45°C wykazano obniżenie wartość 
Fv/Fm (ryc. 2) i Φ(PSII) względem kontroli o odpowiednio 12 i 34%. Następstwem 
ograniczonej przez DTT aktywności cyklu ksantofilowego i jednoczesnego działa-
nia światła, jest znaczący wzrost wartości Φ(NO), wskazujący na niekontrolowany 
mechanizm rozpraszania energii w tych warunkach. 
 Inkubacja krążków liściowych z AsA skutkowała istotnym, względem kontroli, 
podniesieniem aktywności NPQ po naświetlaniu o ponad 20% i 33%, odpowiednio 
w: 25 i 35°C oraz 12% – przy 35°C w ciemności. Dalsze nasilenie stresu termicznego 
obniżyło Φ(NPQ), względem kontroli w obu próbach, jednocześnie to właśnie 
w przypadku AsA obserwowano niski, 6% spadek tej wartości na świetle. W bada-
niu nie stwierdzono ochronnego działania kwasu askorbinowego na aktywność 
PSII w podwyższonej temperaturze. Statycznie istotne zmiany w parametrach 
Φ(PSII) i Fv/Fm obserwowano wyłącznie na świetle w temperaturze 25°C, w któ-
rych, po traktowaniu AsA, zanotowano wzrost o blisko 4%. 
 W badaniu stwierdzono stymulujący wpływ putrescyny na przebieg cyklu, 
notując ponad 7% wzrost jego aktywności w 35°C bez dostępu światła oraz blisko 
15 i 27% w 25 i 35°C – po wstępnej ekspozycji na promieniowanie. W obu przy-
padkach putrescyna nie zahamowała obniżenia NPQ przy najwyższej ze stosowa-
nych temperatur, jednak po działaniu światła spadek ten, względem kontroli,  
wyniósł niewiele ponad 6%. W 25°C stwierdzono istotną statystycznie różnicę 
wartości Φ(PSII), wyższą w tożsamych warunkach świetlnych o blisko 7,5 oraz 
2,5%. W badaniu nie stwierdzono ochronnego działania putrescyny na maksymal-
ną wydajność PSII w 45°C, notując obniżenie tego parametru, odpowiednio o: 
17 i 13%. Nie wykazano również istotnego wpływu putrescyny na zmianę wartości 
Φ(NO). 
 Stwierdzono statystycznie istotny wzrost aktywności cyklu ksantofilowego 
w próbkach naświetlanych i traktowanych roztworem azotanu (V) wapnia, wyno-
szący 22 i 30%, odpowiednio w 25 i 35°C. Bez wstępnej eskpozycji na światło, war-
tości te były niższe od stwierdzonych w kontroli o 12% (25°C) i 5% (35°C). Pomi-
mo zanotowanego spadku wartość Φ(NPQ) w temperaturze 45°C, stwierdzono 
pozytywną korelację między wstępną ekspozycją na światło a notowaną aktywno-
ścią Φ(NPQ), która po naświetlaniu była wyższa o blisko 30% w warunkach stresu 
termicznego, potwierdzając rolę światła, jako nadrzędnego regulatora aktywności 
cyklu. 
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4. Dyskusja 
 
 W badaniu oceniono wpływ potencjalnych regulatorów cyklu ksantofilowego 
na jego aktywność bez uprzedniego naświetlania oraz po ekspozycji na światło, oraz 
znaczenie modyfikacji tej aktywności w utrzymaniu funkcjonalności fotosyntetycz-
nej roślin w warunkach stresu termicznego. Do skutecznej inicjacji cyklu ksantofi-
lowego niezbędne jest światło o natężeniu wysycającym fotosyntezę C3 (500 µmola 
m-2 s-1) (Zhang i in. 2009), warunkujące transport elektronów i powstanie gradientu 
elektrochemicznego w poprzek błony tylakoidalnej. Spadek pH światła pęcherzy-
ków aktywuje VDE, wykazującej funkcjonalne optimum przy pH=5,0, co umożli-
wia konwersję V w Z (Jahns i in. 2009). 
 
Rycina 1. Procentowy udział wybranych parametrów kwantowej wydajności fotosyntetycznej PSII 
jęczmienia zwyczajnego (Hordeum vulgare L., odmiana „Zenek”), A: bez wcześniejszego naświe-
tlania (0 PFD), B: po uprzednim traktowaniu promieniowaniem (500 PFD) w różnych warunkach 
temperaturowych (25, 35, 45°C); n=6. 
* – oznaczają różnice statystycznie istotne pomiędzy kontrolą (K) a poszczególnymi grupami (DTT-D, 
AsA-A, Put-P, Ca2+-Ca) badanej rośliny. 
Źródło: Opracowanie własne. 
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 Badania wykazały, że związki karotenoidowe odgrywają również kluczową 
rolę w dezaktywacji 3Chl* i 1O2* w PSII oraz redukcji powstawania ROS – z powodu 
rozpraszania pochłanianej energii promieniowania świetlnego w postaci ciepła 
(NPQ) na poziomie chlorofilu singletowego (1Chl*) (Müller-Moulé i in. 2002; 
Jahns, Holzwarth 2012). 
 
 
 
Rycina 2. Maksymalna wydajność kwantowa PSII jęczmienia zwyczajnego (Hordeum vulgare L. 
odmiana „Zenek”), A: bez wcześniejszego naświetlania (0 PFD), B: po uprzednim traktowaniu 
promieniowaniem (500 PFD) w różnych warunkach temperaturowych (25, 35, 45°C); n=6. 
* – oznaczają różnice statystycznie istotne pomiędzy kontrolą (K) a poszczególnymi grupami (DTT-D, 
AsA-A, Put-P, Ca2+-Ca) badanej rośliny. 
Źródło: Opracowanie własne. 
 
 W powstawanie ROS zaangażowana jest również reakcja peroksydazy Mehle-
ra, która polega na fotoredukcji tlenu przez PSI do anionorodnika ponadtlenkowe-
go, a następnie przez jego dysmutację do tlenu i nadtlenku wodoru, redukowanego 
z udziałem peroksydazy askorbinianu (APX) do wody (Müller-Moulé i in. 2002). 
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Wykazano, że reakcja peroksydazy Mehlera może ograniczać qE przez zmniejszenie 
dostępności askorbinianu do reakcji VDE w tylakoidach chloroplastów (Neubauer, 
Yamamoto 1994; Müller-Moulé i in. 2002), gromadzących znaczną (20-40%) ilość 
AsA obecnego w komórkach mezofilu. Ma to bezpośredni związek z szeregiem 
funkcji spełnianych przez AsA, w tym kofaktora i kosubstratu reakcji enzymatycz-
nych, których przebieg może być limitowany dostępnością fizjologicznie aktywnej 
(zredukowanej) formy AsA. Badania Müller-Moulé i in. (2002) oraz Yin i in. (2010) 
potwierdziły, że ograniczona dostępność kwasu askorbinowego bezpośrednio 
wpływa na aktywność cyklu ksantofilowego przez ograniczenie aktywności VDE, 
szczególnie w warunkach stresowych, w których wzrasta aktywność enzymatyczna 
APX. Pomimo wyższego powinowactwa VDE do AsA, to peroksydaza stanowi 
główny kompetytor deepoksydazy, ze względu na jej blisko 30-krotnie wyższe 
stężenie w tylakoidach oraz lokalizację w stromie, co skutkuje wykorzystaniem AsA 
jeszcze przed jego przeniknięciem do lumen. Znaczenie AsA i reakcji Mehlera ma 
również związek z generowanym przez „pseudocykliczny” przepływ elektronów 
gradientem H+, istotnym dla tworzenia Z i qE w chloroplastach (Neubauer, Yama-
moto 1994). Zastosowanie w badaniu AsA skutkowało podniesieniem aktywności 
cyklu ksantofilowego w zakresie temperatur 25-35°C oraz wyłącznie niewielkim 
spadkiem w warunkach stresu termicznego (45°C). Pozytywny efekt stwierdzono 
w uprzednio naświetlanych próbkach, wykazując 1,2- oraz 1,3-krotne nasilenie 
NPQ dla odpowiednio: 25 i 35°C, potwierdzając kluczową rolę światła w szybkim 
generowaniu gradientu pH we wstępnym etapie fotosyntezy przy udziale WWC. 
Ograniczony ochronny wpływ AsA na utrzymanie Fv/Fm stwierdzono wyłącznie 
w 25°C, nie wykazując jego protekcyjnej roli w warunkach stresu termicznego, 
pomimo wyznaczonej we wcześniejszych badaniach roli AsA w utrzymaniu poten-
cjału antyoksydacyjnego komórki (Müller-Moulé i in. 2002). 
 DTT zastosowany w badaniu skutecznie ograniczył aktywność cyklu ksantofi-
lowego w próbach poddanych stresowi termicznemu, w których zanotowano spa-
dek wartość Φ(NPQ), o odpowiednio: 20 i 30%, bez i po wstępnej ekspozycji na 
światło. Naświetlanie próbek przed zastosowaniem DTT pozwala na ocenę, w jakim 
stopniu aktywacja NPQ ma związek z podwyższeniem temperatury, gdyż DTT-
zależna inhibicja VDE wystąpiła już po wstępnej aktywności enzymu, pozwalając 
na wytworzenie określonej puli Z. W temperaturze 45°C ΔΦ(NPQ) [ΔΦ(NPQ)= 
(Φ(NPQ)0PFD-Φ(NPQ)500PFD)×100%] wyniosła 10%, wskazując, że w warunkach 
stresu termicznego, światło tylko w ograniczonym stopniu pozwala utrzymać ak-
tywność cyklu ksantofilowego. Potwierdzają to również badania Agrawala i in. 
(2016), w których po przekroczeniu temperatury 40°C, mechanizm rozpraszania 
energii uległ załamaniu kosztem nieregulowanych strat energii Φ(NO). W tym 
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badaniu zanotowano gwałtowany wzrost wartości Φ(NO) w 45°C, wynoszący: 
36 i 79% (w ciemności i po oświetleniu). Mechanizm DTT, jako inhibitora cyklu 
ksantofilowego, wynika z faktu, że VDE zachowuje funkcjonalność tylko w formie 
utlenionej, do której utrzymania kluczowe jest 6 wiązań disiarczkowych, a zerwanie 
nawet jednego z nich, na skutek działania DTT, powoduje inaktywację enzymu 
(Simionato i in. 2015). 
 W obecnym badaniu, egzogenna Put odgrywa kluczową rolę w ochronie PSII 
poprzez zwiększenie rozpraszania nadmiaru energii wzbudzenia w postaci ciepła. 
Spadek wartości Fv/Fm sugeruje, że stres cieplny indukuje wygaszanie fluorescen-
cji, a większe wartości Fv/Fm wskazują, że nadmiar energii jest rozpraszany 
w postaci ciepła w kompleksie antenowym, co powoduje zmniejszenie wydajności 
kwantowej. Egzogenne zastosowanie Put zwiększa Φ(NPQ), szczególnie po ekspo-
zycji na światło, w temperaturze 25 i 35°C, aktywując fotoprotekcję, co potwierdza 
jej udział w poprawie zdolności rozpraszania ciepła i regulacji stanu deepoksydacji 
cyklu ksantofilowego. W 45°C nie wykazano wpływu Put na zmianę wartości 
Φ(NO), na co wskazuje w badaniach Ioannidis i in. (2012), podkreślając znaczenie 
jej aktywności w regulacji wartości ΔpH gradientu protonów i zależnej od niego 
aktywacji VDE, oraz zdecydowanego obniżenia termicznych strat energii. Put od-
grywa ważną rolę w modulowaniu pmf in vivo za pomocą mechanizmu BWB, 
prawdopodobnie działając jako część sieci regulującej fotosyntezę. Put może za-
pewnić roślinie niezależny mechanizm dostosowania reakcji qE do pmf oraz opty-
malizację równowagi pomiędzy przekazaniem energii a rozproszeniem w warun-
kach stresu (Ioannidis i in. 2012). 
 Zmiana w poziomie Ca2+ uruchamia szeroki zakres szlaków transdukcji sygna-
łów z powodu dużego powinowactwa białek wiążących jony wapnia, takich jak 
kalmodulina (CaM), która aktywuje szereg enzymów docelowych oraz nieenzyma-
tycznych białek poprzez wiązanie wewnątrzkomórkowego Ca2+, odgrywając ważną 
rolę jako przekaźnik w regulacji metabolizmu i ekspresji genów. Zróżnicowana 
przepuszczalność błony komórkowej pozwala na kontrolowaną wymianę między 
komórką a środowiskiem. Zhao i Tan (2005) dowiedli, że w wyniku wzrostu tempe-
ratury, następuje znaczny wzrost wycieku elektrolitów, co sugeruje, że nastąpiły 
poważne uszkodzenia błony komórkowej. Dlatego wstępne traktowanie jonami 
Ca2+ znacznie złagodziło wyciek elektrolitów, co oznacza, że jony Ca2+ mogą chro-
nić błonę komórkową przed uszkodzeniem spowodowanym stresem temperaturo-
wym. Traktowanie egzogennymi jonami wapnia przyczyniło się do podwyższenia 
zależnego od cyklu ksantofilowego rozpraszania energii (NPQ) (25 i 35°C) oraz 
tłumienia fotoinhibicji PSII, co potwierdzono również w badaniach Yang i in. 
(2015). Zatem można spekulować, że egzogenny Ca2+ odgrywa istotną rolę 
109 
w ochronie podjednostki centrów reakcji PSII przed fotoinhibicją, poprzez redu-
kowanie generowania ROS. W związku z tym, egzogenny Ca2+ wydaje się odgrywać 
ważną rolę w łagodzeniu stresu oksydacyjnego i uszkodzeń składników komórko-
wych, takich jak lipidy błony komórkowej. Pod wpływem stresu cieplnego 
i wysokiej temperatury, Ca2+ odgrywa ważną funkcję w stabilizowaniu kompleksów 
białkowych i utrzymaniu aktywności PSII. W niniejszym badaniu, traktowanie 
jonami wapnia, mogłoby pomóc w usuwaniu ROS poprzez indukcję etapu elongacji 
translacji genu pbsA2, który koduje biało D1, powodując zwiększoną ochronę 
naprawy PSII (Yang i in. 2015). 
 Podsumowując, spośród zastosowanych związków, kwas askorbinowy najsku-
teczniej modyfikował aktywność cyklu ksantofilowego, gdyż jego endogenne stęże-
nie jest czynnikiem limitującym aktywność VDE. Podobny efekt zaobserwowano 
po traktowaniu Put, co związane jest ze zwiększonym rozpraszaniem ciepła 
w wyniku przyspieszania reakcji deepoksydacji. Ponadto wykazano, że oba wymie-
nione związki podnoszą termoodporność badanej odmiany jęczmienia tylko 
w zakresie 25 i 35°C, ponieważ wzrost temperatury powyżej 45°C skutkuje nieod-
wracalną utratą aktywności fotosyntetycznej. Ochronne działanie jonów Ca2+, 
stwierdzone wyłącznie dla prób uprzednio naświetlanych, ma związek ze stymulu-
jącym wpływem na regenerację białka D1. Zastosowanie DTT skutkowało ograni-
czeniem aktywności zależnego od aktywności cyklu ksantofilowego rozpraszania 
energii (NPQ). 
 
Podziękowania 
Badania wykonane w ramach realizacji projektu finansowanego przez Ministerstwo Nauki 
i Szkolnictwa Wyższego: 612078. 
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1.  Wstęp 
 
 Zasolenie gleby wywołuje dwa rodzaje stresów u roślin: stres osmotyczny oraz 
stres związany z toksycznością jonów. Stres osmotyczny, generowany nie tylko 
poprzez zasolenie, ale również przez suszę, chłód czy wysoką temperaturę, wynika 
z nadmiernego odwodnienia protoplastu i utraty turgoru przez komórki roślinne 
(Greenway, Munns 1980; Serrano, Gaxiola 1994). Specyficznym skutkiem nad-
miernego zasolenia jest wewnątrzkomórkowa akumulacja jonów Na+ i Cl- w wyso-
kich stężeniach. Działanie toksyczne tych jonów wyraża się poprzez obniżanie 
aktywności wielu układów enzymatycznych i niektórych podstawowych procesów 
komórkowych, takich jak synteza białka czy przetwarzanie mRNA. Niekorzystny 
nadmiar jonów sodu i chloru prowadzi do zmniejszenia wydajności fotosyntezy 
poprzez ograniczenie przewodności szparkowej i redukcję asymilacji CO2, a także 
generuje stres oksydacyjny. Chlorek sodu również oddziałuje negatywnie na odży-
wianie mineralne roślin poprzez zakłócanie wychwytu jonów K+ i Ca2+ (Yeo 1998; 
Zhu 2001). Jeśli granice tolerancji określonego gatunku (genotypu) są przekroczo-
ne, zwykle dochodzi do zahamowania wzrostu rośliny, a czasem nawet do jej 
śmierci. Wśród konserwatywnych mechanizmów nadających tolerancję roślin na 
stres, najważniejsze są oparte na: 1) kontroli homeostazy jonowej (segmentacji 
jonów toksycznych w wakuoli, wykluczania soli z pobierania, przemieszczania soli 
pomiędzy organami rośliny, usuwania nadmiaru soli), 2) komórkowej równowadze 
osmotycznej, czyli regulacji transportu wody do komórek, syntezie i akumulacji 
kompatybilnych substancji rozpuszczonych w cytoplazmie, oraz 3) aktywacji sys-
temu antyoksydacyjnego (ryc. 1), zarówno enzymatycznego (dysmutaza ponad-
tlenkowa, katalaza, peroksydaza askorbinianowa, peroksydaza glutationowa, reduk-
taza glutationowa) oraz nieenzymatycznego (zredukowany glutation, witaminy C i E, 
flawonoidy, karotenoidy i inne związki fenolowe) (Zhu 2001; Munns 2002; Vino-
cur, Altman 2005; Flowers, Colmer 2015). 
 
 
2.  Roślinne substancje kompatybilne 
 
 Synteza i gromadzenie rozpuszczonych substancji kompatybilnych, określa-
nych też mianem metabolitów stresowych, pozwala na utrzymanie równowagi 
osmotycznej pomiędzy wakuolą, w której gromadzone są jony a cytoplazmą (Hus-
sain i in. 2008; Parvaiz, Satyawati 2008). Nagromadzenie tych związków jest odpo-
wiedzią na stresy środowiskowe prowadzące do odwodnienia komórki, indukowa-
115 
ne u wszystkich organizmów, nie tylko u roślin (Burg i in. 1996), co stanowi ude-
rzający przykład zbieżnej ewolucji. Jednak trudno ustalić czy natężenie stresu, 
powodujące wzrost stężenia określonego osmolitu, pełni w mechanizmach toleran-
cji danego gatunku rolę funkcjonalną, czy jest to tylko odpowiedź krótkotrwała, 
niekoniecznie nadająca tolerancję. Osmolity są bardzo dobrze rozpuszczalne 
w wodzie, mają niski ciężar cząsteczkowy i nie zakłócają normalnego metabolizmu, 
nawet w wysokich stężeniach (stąd termin „rozpuszczone substancje kompatybil-
ne”). Typ wytwarzanych przez rośliny metabolitów stresowych jest specyficzny dla 
gatunku. W komórce, do substancji gromadzonych w warunkach stresu solnego, 
mogą się zaliczać jony pierwiastków, takie jak K+ czy Ca2+. Jednak większość sub-
stancji kompatybilnych stanowią związki organiczne, wśród których wyróżnić 
należy cukry proste i złożone, związki azotu (ang. nitrogen containing compounds, 
NCC), wielowodorotlenowe alkohole cukrowe – poliole (glicerol, mannitol, sorbi-
tol, mezoinozytol, pinitol) (Sairam, Tyagi 2004; Groppa, Benavides 2008; Parvaiz, 
Satyawati 2008). Osmolity są zróżnicowane chemicznie. Zalicza się do nich niektó-
re aminokwasy, takie jak prolina (Pro), metylowane czwartorzędowe związki amo-
niowe (QAC), takie jak glicynobetaina (GB), alaninobetaina, prolinobetaina, hy-
droksyprolinobetaina; poliaminy (spermina, putrescyna) (ryc. 1), a także trzecio-
rzędowe związki sulfoniowe (dimetylosulfopropionian) oraz cukry rozpuszczalne 
(trehaloza, sacharoza, fruktoza i glukoza) (Rhodes, Hanson 1993; Murakeozy i in. 
2003; Sairam, Tyagi 2004; Bartels, Sunkar 2005). Poza rolą w regulacji osmotycznej 
komórki, osmolity pełnią dodatkowe funkcje w reakcji na zaistniały stres. Działają 
bowiem jako osmoprotektanty (ryc. 2), które mogą bezpośrednio stabilizować 
białka i struktury membranowe w warunkach odwodnienia (działanie chaperonów 
o niskiej masie cząsteczkowej, białek LEA (ang. late embryogenesis abundant prote-
ins) oraz chronią komórki przed stresem oksydacyjnym jako wymiatacze reaktyw-
nych form tlenu (RFT) (Shen i in. 1997; Akashi i in. 2001; Zhu 2001; Chen, Murata 
2002; Ashraf, Foolad 2007; Szabados, Savouré 2010). 
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Rycina 1. Reakcje roślin na stres zasolenia z wyszczególnieniem strategii akumulacji związków 
osmotycznie czynnych. 
Źródło: opracowanie własne 
 
 
 
Rycina 2. Funkcje osmolitów 
Źródło: opracowanie własne 
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3.  Reakcje halofitów oraz glikofitów na zasolenie 
 
 Zdecydowana większość gatunków uprawnych wykazuje podatność na stres 
abiotyczny, w tym również na zasolenie. Udomowienie oraz etap hodowli roślin 
uprawnych poprzez dobór cech, takich jak szybsze tempo wzrostu biomasy czy 
zwiększona produkcja owoców bądź nasion, nie spowodowały wzrostu tolerancji 
na czynniki stresowe. Rośliny uprawne zwykle wykazują niższy stopień odporności 
na stres abiotyczny w porównaniu do ich dziko rosnących przodków (Cominelli 
i in. 2013; Kosová i in. 2013). W naturze, hamowanie wzrostu wegetatywnego oraz 
rozwoju generatywnego, jest bezpośrednią odpowiedzią osobnika na stres, a rośliny 
wykorzystują wszystkie swoje zasoby (zasoby energetyczne, prekursory metabolicz-
ne), aby przetrwać niekorzystne warunki środowiskowe (Serrano, Gaxiola 1994; 
Zhu 2001). Pomimo tego istnieją w przyrodzie gatunki, określane jako halofity 
(słonorośla), które są przystosowane do zasolenia i występują jedynie na glebach 
słonych (Czarna, Wawrzyniak 2007; Gull i in. 2013; Flowers, Colmer 2015; Wang 
i in. 2015). W tych typach siedlisk, dodatkowym czynnikiem ograniczającym roz-
wój roślin jest zwykle niedobór składników odżywczych w podłożu, dlatego jedynie 
tolerancyjne genotypy mogą kiełkować, a następnie przeprowadzić cały cykl życio-
wy. Słonorośla są przystosowane do wzrostu i rozwoju w siedliskach, w których 
zasolenie gleby wynosi co najmniej 200 mM NaCl (Flowers, Colmer 2008). Rośliny 
halofilne stanowią zaledwie około 0,25% okrytonasiennych, co wynosi blisko 350 
gatunków klasyfikowanych do wąskiej liczby rodzin botanicznych i należących do 
nielicznych rodzajów (Flowers i in. 2010). Rosną one w mokrych słonych bagnach 
śródlądowych, a także w suchych siedliskach, takich jak pustynie solankowe, wydmy 
i klify w obszarach przybrzeżnych. Odporność na zasolenie podłoża jest uzależnio-
na od zdolności do akumulowania jonów Na+ i Cl- w wakuoli, dzięki czemu ich 
stężenie w cytoplazmie jest zasadniczo niższe, unikając w ten sposób hamowania 
procesów metabolicznych (Flowers i in. 1986; Serrano i Gaxiola 1994). Jednocze-
śnie synteza i akumulacja kompatybilnych substancji rozpuszczonych w cytopla-
zmie stanowi podstawowy mechanizm utrzymujący komórkową równowagę osmo-
tyczną (Flowers, Colmer 2015). 
 Jak wykazano powyżej, istnieją liczne publikacje z dziedziny botaniki i ekolo-
gii dotyczące halofitów i siedlisk, na których występują. Odpowiedź tych organi-
zmów na stresowe warunki siedliskowe została również zbadana pod kątem fizjolo-
gicznym, a także do pewnego stopnia na poziomie biochemicznym. Jednakże nie-
wiele wiadomo na temat podstaw molekularnych mechanizmów tolerancji na stres 
w tej grupie roślin (Gupta, Huang 2014). Paradoksalnie, większość badań na temat 
odpowiedzi na stres i tolerancji na stres roślin przeprowadzono na gatunkach mo-
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delowych, które nie są odporne, a zwłaszcza na Arabidopsis thaliana, i w mniejszym 
stopniu na niektórych gatunkach uprawianych przez człowieka (Sanders 2000; Zhu 
2000, 2001; Kosová i in. 2013), które a priori nie wydają się być najbardziej odpo-
wiednim materiałem roślinnym dla tego typu prac. Tym niemniej, wykorzystywa-
nie innych genotypów aniżeli gatunki tolerancyjne, może być co najmniej częścio-
wo uzasadnione, gdyż istnieją dowody na to, iż zarówno rośliny wrażliwe (glikofity 
− rośliny wrażliwe na zasolenie), jak i odporne (halofity) wykorzystują te same 
podstawowe mechanizmy odpowiedzi na stres abiotyczny. Mechanizmy te niejako 
nakładają się na siebie dla obu grup, jak również są wspólne dla różnych rodzajów 
stresów środowiskowych. Natomiast stopień tolerancji na zasolenie u Arabidopsis 
thaliana, czy u innych gatunków modelowych nie jest porównywalny do spotyka-
nego u roślin dziko rosnących, przystosowanych do ekstremalnych warunków 
środowiskowych. Mechanizmy odpowiedzi na stres zasolenia, występujące u dzi-
kich gatunków, są o wiele bardziej skuteczne niż te, obecne w modelach nietoleran-
cyjnych, choć podstawy molekularne są wspólne (Sanders 2000; Ellouzi i in. 2014). 
 Możliwym wyjaśnieniem znacznych różnic w tolerancji na stres między po-
szczególnymi gatunkami roślin jest obecność, lub jej brak, pewnych białek biorą-
cych udział w reakcji na stres. Białka te odgrywają kluczową rolę w mechanizmach 
tolerancji: mają wyższe poziomy ekspresji lub aktywności wewnętrznej u toleran-
cyjnych taksonów, w stosunku do białek homologicznych u gatunków wrażliwych. 
Są kodowane przez tak zwane geny tolerancji stresu i mogą obejmować, między 
innymi: transportery jonowe zlokalizowane w błonie komórkowej i tonoplaście; 
enzymy zaangażowane w syntezę osmolitów, enzymy systemu antyoksydacyjnego 
lub regulatory ekspresji, specyficzne czynniki transkrypcyjne, kinazy białkowe 
(Wang i in. 2013). Różnice w poziomach ekspresji genów mogą być spowodowane 
względną siłą odpowiednich promotorów lub różnicami w ich mechanizmach 
regulacyjnych (Kosová i in. 2013; Gupta, Huang 2014). Geny tolerancji mogą być 
indukowane w warunkach stresowych u gatunków tolerancyjnych, a ich geny ho-
mologiczne nie są indukowane u roślin podatnych na stres. W związku z tym, 
dzikie gatunki roślin halofilnych stanowią dogodne źródło genów i ich elementów 
regulacyjnych. Po wyizolowaniu oraz scharakteryzowaniu, są stosowane jako na-
rzędzia biotechnologiczne w celu genetycznej poprawy tolerancji u roślin upraw-
nych (transgenicznych) (Himabindu i in. 2016). Zakłada się, że tego rodzaju narzę-
dzia będą bardziej skuteczne, niż do tej pory dostępne wyizolowane z modeli nieto-
lerancyjnych. Rozwój upraw transgenicznych, tolerujących zasolenie czy inne stresy 
abiotyczne, jest jedną ze strategii, która w znacznym stopniu przyczyni się do 
zwiększenia wydajności produkcji rolniczej, a tym samym produkcji żywności, 
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co jest niezbędne do zasilenia rosnącej populacji w globalnym kontekście zmian 
klimatycznych (Rozema, Schat 2013). 
 Istnieją również doniesienia dotyczące pomiarów biochemicznych markerów 
stresowych, a konkretnie różnych osmolitów, wykorzystując materiał roślinny obej-
mujący halofity, które dostarczyły informacji na temat różnych mechanizmów 
odpowiedzi na stres solny tych tolerancyjnych taksonów. Niektóre z tych badań są 
przedstawione w niniejszej pracy. 
 
 
4.  Badania laboratoryjne dotyczące akumulacji osmolitów 
 
 Prace badawcze nad wpływem różnych osmoregulatorów na rośliny poddane 
działaniu stresu solnego są prowadzone od połowy XX w. W toku badań prowa-
dzonych na halofitach i glikofitach potwierdzono, że w warunkach stresu solnego, 
rośliny odporne na zasolenie gromadzą więcej aminokwasów, a także iminokwasu, 
proliny, niż odmiany wrażliwe. U roślin narażonych na działanie zasolenia, odno-
towano gromadzenie się amidów, takich jak glutamina i asparagina (Mansour 2000; 
Parvaiz, Satyawati 2008; Kosowska 2010). W warunkach stresowych, stwierdzono 
również wzrost ilości poliamin, jednak odnotowano różnice zarówno pomiędzy 
gatunkami, jak i w obrębie gatunków, co do ilości i rodzaju gromadzonych związ-
ków. Ochronne działanie poliamin potwierdza fakt, iż ich egzogenna aplikacja 
pozwala na złagodzenie efektów zasolenia u kilku gatunków roślin (Mansour 2000; 
Groppa, Benavides 2008). W odpowiedzi na stres solny, rośliny produkują także 
specyficzne klasy białek, które mogą być syntetyzowane de novo w odpowiedzi na 
zaistniały stres, bądź też mogą być stale obecne w małych ilościach w komórkach 
(Parvaiz, Satyawati 2008). Do białek zaangażowanych w reakcje na stres solny 
zalicza się pompy protonowe (H+-ATPazy), antyportery Na+/H+, akwaporyny, 
osmotyny, dehydryny oraz białka obronne typu LEA (Sairam, Tyagi 2004). Osmo-
tyny i dehydryny wykazują właściwości podobne do białek opiekuńczych i są naj-
prawdopodobniej zaangażowane w utrzymanie struktury białek w warunkach 
zasolenia, mogą również stabilizować strukturę błon komórkowych (Tester, 
Davenport 2003). Funkcja białek obronnych typu LEA nie jest znana, jednakże 
przypuszcza się, iż zachowują się one jak molekuły wiążące wodę, a także biorą 
udział w kompartmentacji jonów oraz stabilizacji błon biologicznych i makromole-
kuł (Wang i in. 2003; Kosowska 2010). 
 Prolina to jeden z najczęstszych osmolitów występujący w roślinach i groma-
dzony w komórkach w wielu różnych sytuacjach stresowych, takich jak: zasolenie, 
susza, mróz, wysoka temperatura, brak substancji odżywczych, obecność metali 
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ciężkich, zanieczyszczeń powietrza czy promieniowania UV (Grigore i in. 2011). 
Oprócz udziału w regulacji osmotycznej, prolina może odgrywać inną rolę w me-
chanizmach tolerancji na stres, takich jak: bezpośrednia stabilizacja białek, błon 
i innych struktur subkomórkowych, wychwytywanie wolnych rodników, bilanso-
wanie stanu redoks komórki w warunkach stresu czy aktywacji ekspresji genów 
zaangażowanych w odpowiedź na stres (Verbruggen, Hermans 2008; Szabados, 
Savouré 2010). 
 Glicynobetaina to kolejny osmolit syntetyzowany w odpowiedzi roślin na 
działanie stresu solnego u wielu różnych grup organizmów (Ashraf, Foolad 2007). 
Istnieją doniesienia naukowe na temat endogennego gromadzenia glicynobetainy 
w bardzo wysokich stężeniach u gatunków o wysokim stopniu tolerancji zasolenia, 
takich jak: Inula crithmoides, Sarcocornia fruticosa, Salicornia europea (Gil i in. 
2014). Trzeciorzędowe związki sulfoniowe, jako osmolity, identyfikowano głównie 
w glonach morskich i w kilku rodzinach roślin wyższych (Asteraceae, Poaceae) 
(Rhodes i in. 2002). Poliole (głównie sorbitol, mannitol, mezoinozytol oraz cyklicz-
ne poliole) są ważną grupą osmolitów w warunkach, gdy synteza podstawowych 
osmoprotektantów (proliny) jest ograniczona na skutek niedoborów azotu (Rhodes 
i in. 2002). 
 Określenie udziału cukrów rozpuszczalnych w mechanizmach tolerancji 
zasolenia u roślin jest zazwyczaj trudne, ponieważ cukry pełnią wiele funkcji (są 
bezpośrednimi produktami fotosyntezy, komponentami metabolizmu podstawo-
wego i cząsteczkami regulatorowymi). Funkcje te mogą maskować ich rolę osmoli-
tyczną w mechanizmach tolerancji roślin na stres abiotyczny. Jednak sugeruje się 
ochronną rolę cukrów w stabilizowaniu błon plazmatycznych i białek w komór-
kach, w odniesieniu do stresu zasolenia, która polega na redukcji agregacji zdenatu-
rowanych białek (Singer, Lindquist 1998; Gupta, Huang 2014). 
 
 
5.  Badania terenowe 
 
 W badaniach składu chemicznego różnych halofitów, zebranych w rejonie 
jeziora Neusiedler w Austrii, Albert wraz ze współpracownikami (Albert, Kinzel 
1973; Albert, Popp 1977) wprowadził termin „physiotypes”. Termin ten odnosi się 
do swoistego składu chemicznego halofitów, który opiera się głównie na zawartości 
jonów i akumulacji węglowodanów rozpuszczalnych w liściach. Kilka lat później, 
koncepcja ta została rozwinięta przez Gorham i współpracowników (1980), który 
również dokonał pomiarów dla innych rodzajów kompatybilnych substancji roz-
puszczonych. Specyficzne badania nad osmolitami gromadzonymi u halofitów 
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zostały opublikowane przez Briens i Larher (1982), którzy podali ilościową zawar-
tość cukrów rozpuszczalnych, polioli, betainy oraz wolnej proliny w różnych orga-
nach roślin, zebranych ze słonych bagien przybrzeżnych. Zidentyfikowali trzy 
główne grupy: 1) halofity produkujące duże ilości rozpuszczalnych węglowodanów 
i polioli, 2) halofity gromadzące głównie związki azotowe, takie jak prolina czy 
glicynobetaina, oraz 3) gatunki, które syntetyzują obydwie grupy osmolitów 
w warunkach wysokiego zasolenia. Obszerne badania nad betainą, w 63 gatunkach 
zebranych w obszarach przybrzeżnych Europy, Azji i Ameryki Południowej, zostały 
opublikowane przez Adrian-Romero i współpracowników (1998), którzy odnoto-
wali ich wysokie poziomy u roślin z rodziny Chenopodiaceae. Biochemiczna różno-
rodność 51 halofitów z bagien solnych w Turcji była analizowana przez Tipirdamaz 
i współpracowników (2006). Stwierdzili oni, że gatunki te mogą być dyskrymino-
wane w zależności od ich zdolności do akumulowania analizowanych związków, 
zarówno proliny, jak i glicynobetainy. 
 Wszystkie opisane badania były niezwykle cenne dla zrozumienia strategii 
życiowej przyjętej przez różne halofity znajdujące się w tym samym zbiorowisku, 
w odpowiedzi na specyficzne warunki środowiskowe. Większość badań dotyczą-
cych reakcji na stres wśród halofitów, w tym akumulacji osmolitów, była przepro-
wadzana w warunkach laboratoryjnych bądź szklarniowych, więc znaczenie biolo-
giczne tych reakcji powinno zostać potwierdzone w doświadczeniach polowych. 
Reakcje poszczególnych gatunków słonorośli na stres solny w kontrolowanych, 
sztucznych warunkach mogą znacznie różnić się od ich odpowiedzi w warunkach 
naturalnych, choćby ze względu na brak możliwości dokładnego odzwierciedlenia 
warunków środowiskowych w warunkach laboratoryjnych. Praca w terenie jest 
niezwykle ważna, aby ocenić względny udział poszczególnych osmolitów w mecha-
nizmach tolerancji zasolenia u halofitów. 
 
 
6.  Podsumowanie 
 
 Susza i zasolenie to najważniejsze czynniki środowiskowe generujące zmniej-
szenie plonów na całym świecie. Tego rodzaju niekorzystne warunki pojawią się 
w niedalekiej przyszłości w wielu regionach świata, z powodu globalnych zmian 
klimatycznych, co zaostrzy problem. Istnieje więc pilna potrzeba zwiększenia po-
ziomu produkcji żywności, aby wyżywić rosnącą populację ludzką, a genetyczna 
poprawa tolerancji na stres głównych gatunków uprawnych (zarówno tradycyjnymi 
metodami hodowlanymi, jak i nowoczesnymi metodami biotechnologicznymi), 
może w znaczący sposób przyczynić się do realizacji tego celu. Jednak wymaga to 
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głębokiego zrozumienia mechanizmów molekularnych leżących u podstaw reakcji 
roślin na stres środowiskowy. Jedną z najbardziej konserwatywnych reakcji roślin 
na stresy abiotyczne, która wydaje się być ogromnie istotna dla tolerancji na stres 
u licznych gatunków, jest synteza i akumulacja osmolitów. Pomimo intensywnie 
prowadzonych badań, ważne aspekty mechanizmów ich działania nadal pozostają 
nieznane. Szczególnie dużo uwagi należy poświęcić znaczeniu biologicznemu oraz 
względnemu udziałowi poszczególnych osmolitów w mechanizmach tolerancji 
stresu danego gatunku w warunkach naturalnych. Brak wiedzy wynika częściowo 
z podejścia metodycznego, zakładającego prowadzenie badań w warunkach labora-
toryjnych lub szklarniowych, które nie odzwierciedlają naturalnych siedlisk.  
Dostępne informacje potwierdzają pogląd, że reakcje roślin na zasolenie, induko-
wane są w warunkach laboratoryjnych, nie odzwierciedlają reakcji roślin w natu-
ralnych siedliskach, gdzie istnieje jednocześnie wiele niekontrolowalnych i stale 
zmieniających się środowiskowych czynników stresowych. Zdając sobie sprawę 
z tych ograniczeń, zasadne jest bardziej kompleksowe podejście, zakładające rów-
noczesne prowadzenie badań reakcji roślin rosnących w naturalnych, stresowych 
siedliskach. Wierzymy, że badania terenowe w znacznym stopniu przyczynią się do 
zwiększenia wiedzy na temat mechanizmów tolerancji stresu środowiskowego 
w roślinach, oraz że wiedza ta będzie mogła zostać wykorzystana do genetycznej 
poprawy tolerancji gatunków użytkowanych przez człowieka. 
 
Podziękowania 
Autorzy wyrażają wdzięczność za sfinansowanie ich pracy z dotacji przyznanej przez MNiSW 
na działalność statutową. 
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1.  Wstęp 
 
 Termin „metale ciężkie” jest na ogół używany w odniesieniu do pierwiastków 
o gęstości powyżej 5 mg cm-3, które w reakcjach chemicznych wykazują tendencję 
do oddawania elektronów, tworząc proste kationy. Zaliczamy do nich: Cu, Mn, Mo, 
Ni, Zn, Se (w fizjologicznych ilościach niezbędne dla prawidłowego wzrostu roślin) 
oraz: Pb, Cd, Sr, Hg, Ag, Au (metale zbędne i toksyczne). Rośliny uprawiane 
w obecności metali ciężkich wykazują charakterystyczne objawy, tj.: zahamowanie 
wzrostu, zaburzenia transpiracji, chloroza liści, zakłócenia gospodarki wodnej 
i metabolizmu azotowego. Metale ciężkie mogą zmieniać ultrastrukturę komórek, 
szczególnie chloroplastów i mitochondriów. Zaburzają cytokinezę, modyfikują 
właściwości błon poprzez oddziaływanie z grupami funkcyjnymi białek i lipidów 
błony. Toksyczność metali ciężkich u roślin polega głównie na ich zdolności do 
wiązania się z grupami funkcyjnymi: -SH, -COOH i -NH2, co powoduje utratę 
aktywności wielu ważnych białek. Metale mogą również zwiększać syntezę reak-
tywnych form tlenu (RFT), co wpływa destrukcyjnie na wszystkie makrocząsteczki 
komórki (Hirayama, Shinozaki 2010; Nagajyoti i in. 2010; Anjum i in. 2015; Luo 
i in. 2016). Rośliny wykształciły szereg mechanizmów pozwalających im przeżyć 
w środowisku nawet bardzo silnie zanieczyszczonym metalami. Jedną z głównych 
strategii tolerancji na obecność metali ciężkich, jest unieczynnienie jonów poprzez 
ich chelatowanie przez różnego rodzaju ligandy, przede wszystkim metalotioneiny 
(MT) (Cobbett, Goldsbrough 2002; Leszczyszyn i in. 2013; Gavanji i in. 2014; 
Sharma i in. 2016). Niniejszy rozdział stanowi przegląd literatury naukowej doty-
czącej budowy oraz roli MT w adaptacjach roślin do obecności metali ciężkich 
w środowisku. 
 
 
2.  Metalotioneiny 
 
2.1.  Struktura i klasyfikacja metalotionein 
 Metalotioneiny zostały wykryte w 1957 roku jako niskocząsteczkowe białka 
wiążące jony Cd w nerce konia. Od tego czasu, MT i kodujące je geny, zostały 
wykryte u innych zwierząt, roślin, bakterii i grzybów (Koszucka, Dąbrowska 2006; 
Leszczyszyn i in. 2013). Roślinne MT zbudowane są z 45-84 aminokwasów. Są one 
bogate w reszty cysteinowe (Cys), wykazujące wysokie powinowactwo do wiązania 
różnorodnych jonów metali. Masa cząsteczkowa MT waha się od 4 do 8 kDa (Frei-
singer 2011). Ze względu na rozmieszczenie reszt cysteinowych, wyróżnia się trzy 
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klasy MT. Klasa I metalotionein zawiera 20 reszt cysteinowych, o układzie Cys-Cys 
lub Cys-X-Cys (gdzie X jest aminokwasem innym niż cysteina) o wysokiej konser-
watywności, które są homologiczne do ssaczych MT, zwłaszcza MT występującej 
w nerce konia. Klasa II MT również zawiera te grupy, jednak nie są one komple-
mentarne do MT nerkowej konia. Klasy I i II MT są pierwotnymi produktami 
genów. Do klasy III zaliczono nietypowe MT występujące u roślin, nie będące 
bezpośrednimi produktami genów. Określone zostały jako γ-Glu-Cys peptydy, do 
których, między innymi, należą fitochelatyny (PC), różniące się występowaniem 
i rodzajem C-terminalnego aminokwasu. Włączono tutaj również grupę metalo-
protein drożdżowych, zwanych kadystynami (Grill 1989; Cobbett, Goldsbrough 
2002; Anjum i in. 2015). 
 Późniejsze odkrycie i wyizolowanie wielu genów MT z roślin spowodowało, że 
II klasa MT została podzielona na typy w oparciu o sekwencje aminokwasowe 
(Freisinger 2011). Typ 1 MT zawiera sześciokrotnie powtarzający się motyw Cys-X-
Cys, rozdzielony na dwie domeny za pomocą 40-aminokwasowego odcinka zawie-
rającego także aminokwasy aromatyczne. Typ 2 MT również zawiera dwie domeny 
bogate w cysteinę, oddzielone około 40-aminokwasowym odcinkiem, jednak 
pierwsza para cystein występuje jako motyw Cys-Cys w pozycji 3 i 4 białka. 
W domenie N-końcowej, bogatej w cysteinę, występuje dodatkowo motyw Cys-
Gly-Gly-Cys, gdzie Gly oznacza glicynę. Typ 3 MT zawiera tylko 4 reszty cysteiny 
w domenie N-końcowej, natomiast typ 4 MT jest odmienny od pozostałych MT 
roślinnych i posiada trzy domeny bogate w cysteinę, z których każda posiada 5 lub 
6 konserwatywnych reszt cysteiny, oddzielonych przez 10-15 innych aminokwasów 
(Koszucka, Dąbrowska 2006; Wu i in. 2014). Obecność licznych grup tiolowych 
w cząsteczkach MT umożliwia efektywne kompleksowanie jonów metali (Gavanji 
i in. 2014). 
 
2.2.  Rola metalotionein 
 Badania nad rolą roślinnych MT są znacznie utrudnione, ponieważ peptydy te 
występują w bardzo niskich stężeniach, ponadto są bardzo trudne do wyizolowania 
ze względu na wysoką niestabilność i wrażliwość na obecność tlenu. U zwierząt MT 
są naturalnym ligandem dla jonów Zn i Cu, dzięki czemu utrzymują ich stały po-
ziom w komórce. Peptydy te wiążą również metale toksyczne, a także zapobiegają 
skutkom stresu oksydacyjnego. Ekspresję genów kodujących MT u roślin indukują 
różne czynniki abiotyczne, takie jak: niska i wysoka temperatura, susza, zasolenie, 
metale ciężkie i stres oksydacyjny (Guo i in. 2003, 2008; Koszucka, Dąbrowska 2006). 
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 Roślinne MT uczestniczą w utrzymaniu homeostazy jonów Cu, która jest 
istotnym mikroelementem, wchodzi w skład grup prostetycznych wielu enzymów 
i pośredniczy w transporcie elektronów. Jednak nadmiar jonów Cu jest szkodliwy 
dla błon biologicznych, DNA i białek, stąd dostępność i transport jonów Cu w rośli-
nie podlegają ścisłej kontroli (Koszucka, Dąbrowska 2006). Zaangażowanie roślin-
nych MT w gospodarkę Cu potwierdzają liczne dowody. Przykładowo, z Pisum 
sativum L. wyizolowano gen PsMTA kodujący MT typu 2, którego ekspresję zbada-
no następnie w Escherichia coli i Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. (Evans i in. 
1992). Akumulacja Cu w komórkach E. coli, w których zaobserwowano ekspresję 
zrekombinowanego białka PsMTA, była do ośmiu razy większa niż w komórkach 
kontrolnych. Podobnie w transformowanych roślinach A. thaliana zaobserwowano 
zwiększoną akumulację Cu, w porównaniu z roślinami typu dzikiego. Przypuszcza 
się, że białko PsMTA wiąże w roślinach jony Cu, a konstytutywna ekspresja jego 
genu przyczynia się do akumulacji tego pierwiastka (Evans i in. 1992). Stwierdzono, 
że jony Cu są najsilniejszym induktorem ekspresji genu MT2 u A. thaliana, z kolei 
ekspresja genu MT1 tej rośliny zachodzi w organach bogatych w jony Cu, między 
innymi, w pylnikach i słupkach. Geny MT typu I są indukowane przez jony Cu 
również u Triticum aestivum L., Oryza sativa L. i Nicotiana tabacum L. (Guo i in. 
2003, 2008). 
 Roślinne MT uczestniczą także w buforowaniu poziomu Zn. Pierwsza roślinna 
MT, wiążąca Zn, została zidentyfikowana i wyizolowana z niedojrzałych zarodków 
T. aestivum (MT-II-like wheat Ec) (Lane i in. 1987). Ponadto zauważono, że jej 
akumulacja zachodzi w określonym stadium rozwojowym zarodka, kiedy następuje 
przejście od fazy proliferacji do różnicowania, co wskazuje, że białko Ec jest maga-
zynem Zn, dostępnego w razie potrzeby dla polimeraz DNA i RNA oraz czynników 
transkrypcyjnych. Takie specyficzne dla embriogenezy MT stanowią rezerwuar Zn, 
niezbędnego podczas kiełkowania (Hegelund i in. 2012). Poziom ekspresji genów 
kodujących MT zmienia się wraz z rozwojem rośliny. Stwierdzono, że poziom 
mRNA dla MT typu I zwiększa się w starzejących się liściach Brassica napus L., 
A. thaliana i O. sativa, gdzie prawdopodobnie stanowią one ochronę przed meta-
lami wchodzącymi w skład enzymów i cząsteczek chlorofilu, a uwalnianymi 
w trakcie dominujących na tym etapie procesów katabolizmu, kiedy zachodzi 
wzmożona degradacja białek i barwników (Hassinen i in. 2011). Zaobserwowano 
również akumulację mRNA dla MT w tkankach intensywnie dzielących się, co 
wskazuje na ich udział w podziałach komórkowych (Koszucka, Dąbrowska 2006). 
 Wzrost ekspresji genów kodujących MT jest związany z tolerancją roślin na 
metale ciężkie. Ekspresja ta zależy od gatunku, organu rośliny, rodzaju jonu, jego 
stężenia, a także czasu traktowania metalem. U roślin eksponowanych na metale 
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ciężkie zaobserwowano, że MT uczestniczą w utrzymaniu homeostazy jonów meta-
li ciężkich (ryc. 1), sekwestracji metali ciężkich poprzez ich związanie z grupami 
tiolowymi reszt cysteinowych MT oraz transbłonowym transporcie białkowych 
kompleksów metali z cytoplazmy do wakuoli, co przyczynia się do ich detoksykacji 
(Clemens 2006a, b; Sharma i in. 2016). Ekspresję genów kodujących MT pod wpły-
wem Pb, Cd, Cu czy Zn zanotowano między innymi u A. thaliana, Populus alba L., 
Hordeum vulgare L., O. sativa, B. napus. Stwierdzono, że tolerancja P. sativum na 
wysokie stężenie jonów Cu wiąże się ze zwiększoną ekspresją genów kodujących 
MT (Poschenrieder i in. 2006). Ponadto, celowana mutageneza genów MT zaburza 
u roślin mechanizmy homeostazy metali oraz zwiększa ich toksyczność (Carpenè 
i in. 2007). Wzrost syntezy białek MT pod wpływem jonów Cd i Hg u roślin może 
być traktowany jako specyficzny ekotoksykologiczny biomarker zanieczyszczenia 
środowiska metalami ciężkimi (Dabrio et al. 2002; Zhou i in. 2014). 
 Przypuszcza się również, że roślinne MT chronią komórki przed stresem 
oksydacyjnym (ryc. 1), dzięki obecności reszt cysteinowych wychwytujących RFT 
(Leszczyszyn i in. 2013). Dowodu potwierdzającego zaangażowanie MT w ochronę 
struktur komórkowych przed RFT dostarczyli Lee i in. (2004), którzy wykazali, że 
produkty genów AtMT2a i AtMT3, pochodzących z A. thaliana, ulegających eks-
presji w transformowanych komórkach szparkowych Vicia faba L., powodują 
obniżenie poziomu RTF, powstających po potraktowaniu komórek Cd. Podobnie 
siewki Gossypium hirsutum L. – eksponowane na stres suszy, solny, niskiej tempe-
ratury, kwasu abscysynowego, etylenu, Cu i Zn – wykazują zwiększoną ekspresję 
genu GhMT3, co wiąże się z obniżeniem poziomu RFT oraz wiązaniem w komplek-
sy z MT jonów Zn (Xue i in. 2009). Rośliny A. thaliana, rosnące w niskiej tempera-
turze, charakteryzują się wzmożoną ekspresją genu AtMT2a, co przyczynia się do 
łagodzenia skutków stresu oksydacyjnego generowanego w tych warunkach (Zhu 
i in. 2009; Sharma i in. 2016). 
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Rycina 1. Rola roślinnych MT  
Źródło: Sharma i in. 2016, zmienione. 
 
 
3.  Fitochelatyny – III klasa metalotionein 
 
3.1.  Struktura fitochelatyn 
 Fitochelatyny zostały po raz pierwszy opisane w 1985 roku, a materiałem 
badawczym była zawiesina komórkowa Rauvolfia serpentina (L.) Benth. ekspono-
wana na jony Cd (Grill i in. 1985). Prekursorem PC jest powszechnie występujący 
w organizmach roślinnych tripeptyd glutation (GSH), zbudowany z kwasu L-glu-
taminowego (Glu), L-cysteiny (Cys) i L-glicyny (Gly), gdzie Glu jest połączony 
z Cys wiązaniem γ-karboksyamidowym. Charakterystycznym elementem PC jest 
wielokrotnie powtórzony motyw γ-Glu-Cys, zakończony cząsteczką glicyny. W roś-
linach występują również homologi PC (izo-PC), różniące się rodzajem C-termi-
nalnego aminokwasu, którym może być alanina (Ala), seryna (Ser), kwas glutami-
nowy lub glutamina (Gln). γ-Glu-Cys peptydy posiadają strukturę: γ-(Glu-Cys)n-
Gly (PC), γ-(Glu-Cys)n-Ala (izo-PC (Ala)), γ-(Glu-Cys)n-Ser (izo-PC (Ser)), γ-
(Glu-Cys)n-Glu (izo-PC (Glu)), γ-(Glu-Cys)n-Gln (izo-PC (Gln)) lub przy braku 
dodatkowego C-terminalnego aminokwasu γ-(Glu-Cys)n (des-Gly-PC), gdzie n 
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wynosi od 2 do 11 (Mou i in. 2016; Sharma i in. 2016). Peptydy te powstają nieza-
leżnie od rybosomów w wyniku reakcji enzymatycznej, w której substratem jest 
GSH lub jego homologi. Dzięki obecności grup -SH cysteiny, fitochelatyny i ich 
homologi odgrywają podstawową rolę w chelatowaniu, a przez to detoksykacji 
jonów metali ciężkich (Romero i in. 2014; Sharma i in. 2016). 
 
3.2.  Biosynteza PC 
 Synteza PC jest katalizowana przez dwupeptydylową transpeptydazę γ-gluta-
mylocysteiny, potocznie zwaną syntazą fitochelatynową (PCS) [E.C. 2.3.2.15]. 
Enzym ten odpowiada za reakcję przenoszenia dwuaminokwasowego fragmentu  
γ-Glu-Cys z cząsteczki donorowej, którą może być GSH lub PC2 na cząsteczkę 
akceptorową, którą może być GSH lub inna PC, co prowadzi do syntezy polimerów 
PC o różnej długości (PC2, PC3, PC4 itd.). Syntaza fitochelatynowa jest enzymem 
konstytutywnym, zlokalizowanym w cytoplazmie i aktywowanym obecnością 
wolnych jonów metali (Brunetti i in. 2011). Najefektywniejszymi stymulatorami 
aktywności tego enzymu są w kolejności: Cd>Cu>Ag>Hg>Zn>Pb, natomiast jony: 
Ca, Ba, Co i K nie aktywują PCS (Rea 2012). 
 Porównanie sekwencji aminokwasowej PCS wyizolowanych z różnych organi-
zmów: roślin (A. thaliana, T. aestivum), drożdży (Saccharomyces pombe Lindner 
A. Jörg.) i nicienia (Caenorhabditis elegans Maupas) wskazują na duże podobień-
stwo tych białek (Clemens 2006a; Kühnlenz i in. 2014). Domena N-końcowa tego 
enzymu wykazuje dużą konserwatywność. Około 40% sekwencji białka PCS u tych 
4 organizmów jest identyczne. Mimo braku pokrewieństwa między owymi gatun-
kami, mechanizm obrony przed toksycznym wpływem metali ciężkich jest taki 
sam. Budowa tego enzymu jest bardzo podobna, a mechanizm działania – iden-
tyczny. Domena C-końcowa, mimo braku homologii, w każdym przypadku posia-
da liczne powtórzenia par cysteiny, które pełnią funkcję receptora wiążącego jony 
metali i przenoszą je do miejsca katalicznego enzymu znajdującego się w domenie 
N-końcowej. Stąd też PCS jest modyfikowana postranslacyjnie przez jony metali 
ciężkich, a do reakcji wymaga zredukowanego GSH i odpowiednio tiolowanego 
metalu, np. Cd-GS2 lub Zn-GS2. Regulacja aktywności PCS odbywa się na zasadzie 
sprzężenia zwrotnego. Enzym aktywowany wolnymi jonami metali, katalizuje 
reakcję syntezy PC, które chelatują metale, zapobiegając dalszej aktywacji enzymu, 
a tym samym dalszej produkcji PC (Clemens 2006a; García-García i in. 2014). 
 Badania wykazały, że PCS zawiera dwa miejsca katalityczne wiążące substrat 
(miejsce I i miejsce II), z których pierwsze ma wysokie, natomiast drugie niskie 
powinowactwo do GSH. W środowisku, gdzie nie występują jony metali, acetylacja 
134 
GSH zachodzi w miejscu I (w obrębie cysteiny) w cząsteczce PCS, które zawiera 
cysteinę, histydynę i asparaginian. Sekwencja aminokwasów w miejscu I jest 
w 100% konserwatywna u wszystkich syntaz. Stąd acetylacja w tym obszarze i dal-
sza transpeptydyzacja na drugą cząsteczkę GSH lub PC jest niezależna od metalu. 
Jednak acetylacja miejsca II odbywa się wyłącznie w obecności metalu, zwłaszcza 
Cd, stąd jest to etap ściśle zależny od obecności metali (Kühnlenz i in. 2014). Przy-
puszczalny model aktywacji tego enzymu przedstawia się następująco (ryc. 2): 
cząsteczka donorowa GSH (γ-Glu-Cys-Gly) dokonuje acetylacji enzymu na dome-
nie N-końcowej, z jednoczesnym odłączeniem grupy Gly – 1 etap. W 2 etapie po-
wstaje aktywna forma enzymu γ-Glu-Cys-PCS, która następnie przenosi cząsteczkę 
γ-Glu-Cys na drugi substrat, którym jest cząsteczka GSH z przyłączonym przez 
grupę tiolową -SH cysteiny metalem, dzięki czemu powstaje kompleks PC2-metal. 
 
 
Rycina 2. Synteza PC  
Źródło: Sharma i in. 2016, zmienione. 
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 Charakterystyczna jest kinetyka wytwarzania PC o różnej długości łańcucha. 
We wczesnym etapie ekspozycji na metal, najszybciej wzrasta ilość najkrótszej PC 
(PC2). Jednak przy dłuższym czasie działania stresora jej poziom maleje, ponieważ 
krótkołańcuchowe PC2 są wykorzystywane do syntezy dłuższych peptydów, takich 
jak PC6, natomiast rośnie ilość PC3 i PC4 (Vatamaniuk i in. 2000; García-García 
i in. 2014). Dużym osiągnięciem było odkrycie genów kodujących PCS u różnych 
gatunków roślin (tab. 1). 
 
Tabela 1. Geny kodujące syntazę fitochelatynową (PCS) u wybranych gatunków roślin wyższych 
traktowanych metalami 
Gatunek roślin 
Geny kodujące 
PCS 
Rola Literatura 
Liriodendron tulipfera L. PCS1 Homeostaza Zn Adams i in. (2011) 
Nicotiana tabaccum L. TcPCS1 Sekwestracja Cd Liu i in. (2011) 
Triticum vulgare Vill. TaPCS1 Detoksykacja metali 
ciężkich 
Liu i in. (2011) 
Triticum vulgare Vill. TaPCS1 Detoksykacja  
i akumulacja Cd 
Wang i in. (2012) 
Brassica juncea L. PCS Detoksykacja As Ahmad, Gupta (2013) 
Arabidopsis thaliana (L.) 
Heynh. 
PCR2 Akumulacja Zn Deng i in. (2013) 
Nicotiana tabaccum L. CdPCS1 Akumulacja Cd i As Shukla i in. (2013) 
Arabidopsis thaliana (L.) 
Heynh. 
AtPCS2 Biosynteza fitochela-
tyn w odpowiedzi na 
Cd 
Kühnlenz i in. (2014) 
Ceratophyllum demersum L. CdPCS1 Sekwestracja As Shri i in. (2014) 
Sophora viciifolia Hance. SvPCS1 Akumulacja Pb Xu i in. (2014) 
Phragmites australis 
(Cav.)Trin. ex St 
PaPCS Nadwrażliwość  
na Cd 
Zhao i in. (2014) 
Arabidopsis thaliana (L.) 
Heynh. 
AtPCS1 Odporność  
na As i Sb 
Kamiya, Fujiwara 
(2015) 
Raphanus sativus L. PCS Akumulacja  
i detoksykacja Cd 
Xu i in. (2015) 
Medicago stiva L. AtPCS1 Detoksykacja Cd Kabir i in. (2016) 
Oryza sativa L. OsPCS1 Akumulacja  
i detoksykacja As 
Begum i in. (2016) 
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3.3.  Rola fitochelatyn 
 Synteza PC jest jednym z podstawowych elementów odpowiedzi rośliny 
w warunkach skażenia metalami. Proces unieszkodliwiania metali obejmuje: kom-
pleksowanie jonów metali w cytoplazmie, transport kompleksów do wakuoli i ich 
deponowanie (Cobbett, Goldsbrough 2002). Rola PC w detoksykacji metali polega 
na ich wiązaniu w tzw. kompleksy LMW (ang. Low Molecular Weight), dzięki cze-
mu grupy tiolowe (-SH) oraz grupy histydylowe białek komórkowych są chronione 
przed oddziaływaniem z toksycznymi metalami (Petraglia i in. 2014; Pivato i in. 
2014). Kompleksy takie tworzą się w cytoplazmie, a następnie są transportowane do 
wakuoli, gdzie niskie pH sprzyja dysocjacji metalu. Część peptydowa może być 
degradowana przez wakuolarne hydrolazy na fragmenty i/lub wolne aminokwasy, 
albo być transportowana z powrotem do cytoplazmy. Uwolniony metal łatwo wiąże 
się z obecnymi w wakuoli kwasami organicznymi, aminokwasami lub tworzy wy-
sokocząsteczkowe kompleksy HMW (ang. High Molecular Weight) z PC o dużej 
zawartości siarki (Wu i in. 2008). Stosunek jonów S2- do Cd2+ jest wyższy w kom-
pleksach HMW niż LMW. Kompleksy HMW występują w wakuoli jako agregaty 
o średnicy 20 Å, których jądro stanowi krystaliczny rdzeń otoczony PC. Stąd też 
detoksykacja jest procesem przeniesienia metalu z cytoplazmy do przedziałów 
komórki o obniżonej aktywności metabolicznej, np. wakuoli i trwałym unierucho-
mieniu go przez związanie z efektywniejszymi niż PC ligandami. Mechanizm ten 
jest istotny w procesach detoksykacji Cd i Cu. Kompleksy tworzone przez PC z Zn 
i Pb nie są stabilne (Wu i in. 2008; Song i in. 2014). 
 Stwierdzono, że niedobór PC u roślin jest sprzężony z hiperwrażliwością na 
jony Cd, Cu i As (Clemens 2006b), jednakże wielokrotnie wykazano, iż sama zdol-
ność rośliny do syntezy PC oraz ich zwiększona ilość nie determinują poziomu 
tolerancji na metale. Uważa się, że na poziom tolerancji rośliny na dany metal, 
w odniesieniu do PC, mają wpływ: szybkość formowania kompleksów z jonami 
metali, zdolność do formowania kompleksów przez istniejący system PC z danym 
metalem, zdolność do syntezy różnych rodzajów PC o różnej długości łańcucha, 
wydłużanie łańcucha PC, oraz szybkość transportu kompleksów PC-metal do 
wakuoli (Pivato i in. 2014). 
 Fitochelatyny biorą również udział w gospodarce mikroelementów. Dotyczy 
to zwłaszcza tych jonów metali ciężkich, których rośliny wymagają do prawidłowe-
go rozwoju (Cu, Zn, Ni). Jony niezbędnych w komórce metali, związane w formę 
Cu-, Zn- czy Ni-PC, mogą być, po degradacji kompleksów, uwalniane i wykorzy-
stane do wytwarzania metaloenzymów. Związane w ten sposób metale są przecho-
wywane głównie w wakuoli, a wyeliminowanie wolnych jonów metali z cytoplazmy 
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zabezpiecza wrażliwe na metale grupy funkcyjne enzymów i białek strukturalnych. 
Przy wzroście zapotrzebowania na metale, są one uwalniane z PC i przenoszone na 
apoformy metalobiałek (Tukendorf 1993; Cobbett, Goldsbrough 2002; Guo i in. 
2008). 
 Niektóre PC, zwłaszcza te, których syntezę indukuje Cd, zawierają dodatkowe, 
luźno związane jony siarczkowe (S2-) lub siarczanowe IV (SO32-), które są często 
uwalniane w postaci H2S po zakwaszeniu kompleksów. Po raz pierwszy obecność 
takiego składnika kompleksów Cd-PC stwierdzono w roślinach Solanum lycopersi-
cum L., gdy podczas ekstrakcji PC w warunkach kwaśnego pH, zaobserwowano 
wydzielanie H2S (ang. acid-labile sulfide) (Rauser, Meuwly 1995). Występowanie 
dodatkowych grup siarkowych stwierdzono również u innych gatunków roślin 
i grzybów. Ich rolą jest zwiększenie trwałości, stabilności i odporności kompleksu 
PC z metalami oraz podniesienie efektywności detoksykacji metali ciężkich. Obec-
ność grup siarkowych w cząsteczkach PC wskazuje również na istotny udział tych 
peptydów w metabolizmie siarki. Kompleksy Cd-PC mogą funkcjonować jako 
nośniki tiolowe w asymilacyjnej redukcji siarczanów u roślin, na co wskazują na-
stępujące fakty: a) Cd najefektywniej indukuje syntezę PC, do których wytwarzania 
niezbędna jest cysteina, b) Cd stymuluje aktywność enzymów katalizujących synte-
zę cysteiny w szlaku redukcji siarczanów, tzn. sulfurylazę ATP i sulfotransferazę 
APS (adenozyno-5’-fosfosiarczanu), c) roślinne kompleksy Cd-PC zawierają luźno 
związane jony SO32- i S2-, które wykazują podobieństwo do tiolowych nośników 
szlaku redukcji siarczanów, d) siarka jest uwalniana w środowisku kwaśnym z kom-
pleksów Cd-PC, podobnie jak siarka przyłączona do grupy -SH nośników tiolo-
wych w szlaku redukcji siarczanów może być wymieniona i wydzielić się po obni-
żeniu pH (Tukendorf 1993; Rauser, Meuwly 1995; Wu i in. 2008). 
 
 
4.  Podsumowanie 
 
 Postęp, jaki dokonał się w ostatnich latach w wyjaśnieniu mechanizmów 
obronnych roślin narażonych na metale ciężkie, zwłaszcza roli MT, stanowi istotny 
wkład do praktycznego zastosowania fitoremediacji, czyli wykorzystania roślin do 
oczyszczania środowisk zanieczyszczonych metalami. W wielu laboratoriach pro-
wadzone są prace nad modyfikacją genetyczną roślin w celu zwiększenia ich przy-
datności w procesach usuwania metali, zwłaszcza metali ciężkich z ekosystemów. 
Rośliny genetycznie modyfikowane, odporne na metale ciężkie, charakteryzują się 
większą zdolnością wiązania i detoksykacji metali, poprzez wzrost ekspresji genów 
kodujących MT oraz ich transportu do wakuoli. Zastosowanie inżynierii genetycz-
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nej pozwoli na ominięcie wielu ograniczeń związanych z wykorzystaniem tej tech-
nologii oczyszczania środowiska. 
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Streszczenie: Rośliny należące do rodziny bobowatych (Fabaceae) wchodzą w symbiotyczne asocjacje 
z bakteriami brodawkowymi (ryzobiami). Asocjacje te są wzajemną interakcją obu partnerów symbiozy i polega-
ją na utworzeniu przez makrosymbionta (roślinę-gospodarza) odpowiedniej niszy (brodawki) oraz dostarczaniu 
substancji odżywczych mikrosymbiontom, w zamian za co bakterie dostarczają roślinom przyswajalną formę 
azotu – amoniak, który syntetyzują, w wyniku redukcji azotu cząsteczkowego, przy użyciu enzymatycznego 
kompleksu nitrogenazy. Nawiązanie efektywnej symbiozy przez obu partnerów jest procesem złożonym 
i specyficznym gatunkowo, co oznacza, że powstanie brodawki (nodulacja) jest poprzedzone wymianą informa-
cji i rozpoznaniem właściwych sobie uczestników symbiozy. Na przykład Rhizobium tropici tworzy asocjacje 
symbiotyczne z roślinami rodzajów: Leucaena sp., Phaseolus sp., Medicago sp. czy Macroptileum sp.; R. legumi-
nosarum bv. viciae z: Pisum sp., Viciae sp., Lathyrus sp., Lens sp.; R. leguminosarum bv. phaseoli z Phaseolus sp.; 
natomiast R. leguminosarum bv. trifolii z Trifolium sp. 
Celem pracy jest określenie zakresu gospodarza ryzobiów wyizolowanych z brodawek korzeniowych koniczyny 
białej, rosnącej na „starej” około 70-100-letniej hałdzie Bolesław (Wyżyna Śląsko-Krakowska) oraz kontrolnej 
łące w Bolestraszycach (Pogórze Przemyskie). Zakres gospodarza ustalono poprzez laboratoryjny test inokulacji 
roślin. Nasiona roślin bobowatych: groch siewny (Pisum sativum) odmiana Milwa, lucerna siewna (Medicago 
sativa), łubin wąskolistny (Lupinus angustifolius) odmiana Karo, koniczyna biała (Trifolium repens) odmiany RD 
80 oraz wyka siewna (Vicia sativa) odmiana Hanka, wyjałowiono powierzchniowo 75% etanolem oraz 0,1% 
sublimatem, wypłukano w jałowej wodzie, skiełkowano, a 2-3-dniowe siewki przeniesiono na skosy stałego, 
bezazotowego podłoża Hoagland’a w celu zakorzenienia. Po siedmiu dniach rośliny szczepiono badanymi 
izolatami bakterii, w dwóch powtórzeniach. Po czterech tygodniach hodowli roślin określono liczbę i zabarwie-
nie brodawek korzeniowych oraz świeżą masę pędu roślin. 
Słowa kluczowe: bobowate, ryzobia, zakres gospodarza, Trifolium sp., geny nod, nodulacja 
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1.  Wstęp 
 
 Bobowate stanowią jedną z najbogatszych gatunkowo rodzin, w której skład 
wchodzi około 9% roślin dwuliściennych występujących na świecie. Do tej pory 
w Polsce opisano 161 gatunków roślin Fabaceae, będących przedstawicielami 
41 rodzajów tej rodziny (Mirek i in. 2002; Rutkowski 2007). Rośliny te charaktery-
zuje szerokie spektrum zasiedlania często różnych, skrajnie nieprzyjaznych środo-
wisk, między innymi, z powodu ich zdolności do tworzenia asocjacji symbiotycz-
nych z wolno żyjącymi saprofitycznymi bakteriami ryzosferowymi – ryzobiami, 
wiążącymi azot atmosferyczny. Ryzobia są Gram-ujemnymi ruchliwymi pałeczka-
mi, które w obrębie 13 rodzajów, skupiają 98 gatunków bakterii brodawkowych 
podzielonych na dwie grupy: (1) „typowe ryzobia” (Azorhizobium sp., Bradyrhizo-
bium sp., Ensifer sp., Mesorhizobium sp., Rhizobium sp.) oraz (2) „nowe ryzobia” 
(Aminobacter sp., Burkholderia sp., Cupriavidus sp., Devosia sp., Methylobacterium 
sp., Microvirga sp., Ochrobactrum sp., Phylobacterium sp. i Shinella sp.) – do nie-
dawna traktowane jako niesymbiotyczne organizmy (van Berkum, Eardly 1998; 
Graham 2008; Rivas i in. 2009; Peix i in. 2015; Gnat i in. 2015; http://rhizobia. 
co.nz). Bakterie te, w obecności właściwego gatunku rośliny bobowatej, indukują 
proces nodulacji, tj. powstawania organów symbiozy – brodawek, w których wiążą 
azot cząsteczkowy (N2), otrzymując w zamian od roślinnego gospodarza produkty 
asymilacji CO2 oraz bezpieczną niszę (Shiferaw i in. 2004; Fauvart, Michiels 2008). 
Reakcja biologicznego wiązania azotu cząsteczkowego (diazotrofia) jest katalizowa-
na przez enzymatyczny kompleks dinitrogenazy, składającej się z właściwej dinitro-
genazy oraz reduktazy dinitrogenazowej, a produktem redukcji jest przyswajalna 
dla roślin forma azotu – amoniak (Garg, Geetanjali 2009). Azot, jako składnik 
kluczowych makrocząsteczek, takich jak na przykład białka czy kwasy nukleinowe, 
oraz wielu innych strukturalnych i metabolicznych związków chemicznych, jest 
niezbędny dla wzrostu i rozwoju roślin (Czerpak 1993; Krishnan, Bennett 2006). 
 Nawiązanie mutualistycznej relacji pomiędzy makro- i mikrosymbiontem jest 
procesem specyficznym gatunkowo (Hadri, Bisseling 1998; Desbrosses, Stougaard 
2011). Jednak zakres specyficzności gospodarza u ryzobiów jest zróżnicowany 
(Spaink 1994, 2004). Niektóre gatunki ryzobiów, np. Rhizobium galegae czy R. etli 
wykazują wąski zakres specyficzności gospodarza, nawiązując symbiotyczne asocja-
cje z jednym, konkretnym rodzajem rodziny Fabaceae, inne posiadają szerokie 
spektrum: np. R. tropici tworzy interakcje symbiotyczne z wieloma gatunkami 
roślin bobowatych (Maunoury i in. 2005). Wiadomo, że na przykład, R. legumino-
sarum bv. viciae nawiązuje relację symbiotyczną z Pisum sp., Vicia sp., Lathyrus sp., 
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Lens sp., R. leguminosarum bv. trifolii z Trifolium sp., R. leguminosarum bv. phaseo-
li z Phaseolus sp., Sinorhizobium meliloti z Medicago sp., Melilotus sp., Trigonella 
sp., R.etli z Phaseolus sp., Mesorhizobium loti z Lotus sp., Anthyllis sp., Lupinus sp., 
M. ciceri z Cicer sp., M. huakuii z Astragalus sp., Rhizobium galegae z Galega sp., 
Sinorhizobium fredii z Glycine sp., Vigna sp., S. meliloti z Medicago sativa i Melilo-
tus alba, R.tropici z Leucaena sp., Phaseolus sp., Medicago sp., Macroptilium sp., 
Bradyrhizobium japonicum i B.elkanii z Glycine sp., Macroptilium sp., Vigna sp., 
Azorhizobium caulinodans z Sesbania rostrata, Rhizobium sp. BR816 z Leucaena sp. 
i Phaseolus sp. (Hadri, Bisseling 1998; Wang, in. 2012; Ansari i in. 2014). 
 Najistotniejszym czynnikiem determinującym specyficzność gospodarza, są 
tzw. czynniki Nod (Hadri, Bisseling 1998; Debelle i in. 2001), kodowane przez geny 
brodawkowania nod (Schlaman i in. 1998; Krishnan, Bennett 2006). Wśród genów 
brodawkowania, występują: rodzina genów regulatorowych nodD, geny wspólne 
nod (ang. common nod genes), np. nodABCIJ oraz geny specyficzności gospodarza 
hsn (ang. host specificity nodulation) (Downie 1998; Sadowsky 2005). Czynniki Nod 
powstają w odpowiedzi na specyficzny rodzaj flawonoidu, wydzielanego przez 
określoną roślinę: na przykład luteolina, wytwarzana przez Medicago sativa, indu-
kuje geny nod S. meliloti, apigenina i eriodyktiol wydzielany przez Pisum sativum 
indukują geny nod u R. leguminosarum bv. viciae, natomiast genisteina i daidzeni-
na, pochodzące z Glycine max, indukują geny nod u B. japonicum i S. fredii (Krish-
nan, Bennett 2006). Specyficzność gospodarza ryzobiowych czynników Nod wyni-
ka z obecności na ich lipochitooligosacharydowej strukturze rdzeniowej różnych 
podstawników (monocukrów, grupy sulfonowej, grupy metylowej, karbamylowej 
i in.), i jest to determinowane przez geny hsn (Gordon i in. 2001; Yakota, Hayashi 
2011). 
 Literatura naukowa wskazuje na negatywny wpływ metali ciężkich na tworze-
nie brodawek u roślin bobowatych (Ahmad i in. 2012). Jony tych pierwiastków 
mogą hamować rozwój brodawek i działać selekcyjnie na genotypy ryzobiów, wy-
stępujących w brodawkach korzeniowych (Giller i in. 1989; Chaudhary i in. 2004). 
Na terenie Polski, do obszarów o wysokim stężeniu toksycznych jonów metali 
ciężkich w podłożu, głównie cynku (Zn), ołowiu (Pb) i kadmu (Cd) należą hałdy 
pokopalniane rud cynku i ołowiu, tzw. galmany (Szarek-Łukaszewska, Niklińska 
2002). Stanowiska te są skrajnie nieprzyjazne dla wzrostu roślin, w tym bobowatych 
oraz ich mikrosymbiontów (Zahran 1999). Ponieważ zwałowiska galmanowe są 
utworami pochodzenia antropogenicznego, stanowią siedliska wysoce zróżnicowa-
ne pod względem składu chemicznego i struktury fizycznej podłoża, są obszarem 
silnie nasłonecznionym, narażonym na erozję, ubogim w wodę oraz składniki 
odżywcze. Celem pracy jest ustalenie zakresu specyficzności gospodarza i zdolności 
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wiązania azotu atmosferycznego ryzobiów wyizolowanych z brodawek korzenio-
wych koniczyny białej (Trifolium repens), rosnącej na „starej” – ok. 70-100-letniej 
hałdzie galmanowej Bolesław oraz kontrolnej łące w Bolestraszycach – na podsta-
wie liczby i barwy brodawek korzeniowych oraz świeżej masy pędu wybranych 
gatunków roślin bobowatych, inokulowanych badanymi izolatami. 
 
 
2.  Materiał i metody 
 
2.1.  Materiał 
 Materiał do badań stanowiły czyste kultury ryzobiów, uzyskane w wyniku 
izolacji z brodawek korzeniowych koniczyny białej (podrozdział 2.2.1) i zastosowa-
niu metody rozcieńczeń (podrozdział 2.2.2). Rośliny, z których bakterie brodaw-
kowe izolowano pochodziły ze „starej” – ok. 70-100-letniej hałdy Zn-Pb Bolesław 
(10 izolatów) oraz ze stanowiska kontrolnego w Bolestraszycach (10 izolatów). 
Zakres gospodarza badanych izolatów ustalono na podstawie ich zdolności do 
tworzenia brodawek na korzeniach wybranych gatunków roślin bobowatych, wy-
korzystując w tym celu laboratoryjny test roślinny (podrozdział 2.2.3). W teście 
roślinnym wykorzystano pięć gatunków roślin: groch siewny (Pisum sativum) 
odmiana Milwa, lucernę siewną (Medicago sativa), łubin wąskolistny (Lupinus 
angustifolius) odmiana Karo, koniczynę białą (Trifolium repens) odmiany RD80 
oraz wykę siewną (Vicia sativa) odmiana Hanka. 
 
2.2.  Metody 
2.2.1.  Izolacja ryzobiów z brodawek korzeniowych koniczyny białej 
 Rośliny, wykopane wraz z systemem korzeniowym, oczyszczono z ziemi 
i dokładnie umyto pod bieżącą wodą. System korzeniowy, po odcięciu, został po-
nownie opłukany trzykrotnie pod bieżącą wodą oraz trzykrotnie opłukany jałową 
wodą destylowaną. Odcięte brodawki korzeniowe poddano powierzchniowemu 
jałowieniu. Proces jałowienia polegał na zanurzeniu brodawek w sublimacie (0,1% 
HgCl2) na okres 45 sek., następnie trzykrotnym opłukaniu jałową wodą destylowa-
ną, zanurzeniu w 75% etanolu przez 60 sek., oraz pięciokrotnym płukaniu jałową 
wodą destylowaną (Vincent 1970). Brodawki, po odcięciu wyjałowionym skalpe-
lem, miażdżono w kropli jałowej wody destylowanej, a uzyskany materiał zawiera-
jący ryzobia, posiewano metodą sektorowo-redukcyjną na stałe podłoże 79CA, 
o składzie: 10 g×L-1 D-mannitol, 0,5 g×L-1 KH2PO4, 0,2 g×L-1 MgSO4×7H2O,  
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0,1 g×L-1 NaCl, 0,1 g×L-1 glicerofosforan wapnia, 1 g×L-1 ekstrakt drożdżowy Difco, 
1 g×L-1 kwaśny hydrolizat kazeiny, 14 g agaru, pH 7,2-7,4. Szalki umieszczano 
w cieplarce o temperaturze 28°C. 
 
2.2.2.  Uzyskanie czystych kultur ryzobiów metodą rozcieńczeń 
 Izolaty bakterii uzyskane z brodawek korzeniowych oczyszczano metodą 
rozcieńczeń przy wykorzystaniu jałowego roztworu 0,9% NaCl w komorze lami-
narnej ESCO Smart Control z zamkniętym obiegiem powietrza. Procedura polegała 
na pobraniu wyizolowanych bakterii przy pomocy ezy, umieszczeniu ich w steryl-
nych probówkach zawierających 300 μL 0,9% NaCl, wymieszaniu przez pipetowa-
nie, i rozcieńczeniu. 100 μL mieszaniny (z różnych rozcieńczeń) posiewano na 
płytki Petry’ego zawierającą stałe podłoże 79CA (Vincent 1970). Płytki umieszcza-
no w cieplarce o temperaturze 28°C. Pojedyncze, mlecznobiałe kolonie bakterii, 
o średnicy około 1,5 mm po trzech dniach wzrostu, stanowiły czyste kultury bakterii. 
 
2.2.3.  Laboratoryjny test roślinny 
 Jałowe nasiona uzyskane zgodnie z procedurą opisaną w podrozdziale 2.2.1., 
pozostawiano na dwie godziny w celu napęcznienia (Vincent 1970). Wyjałowione 
nasiona roślin umieszczano na szalkach Petry’ego ze stałym podłożem Hoagland’a 
(5 mM×L-1 Ca3(PO4)2, 5 mM×L-1KCl, 1mM×L-1 KH2PO4, 2 mM×L-1 MgSO4×7H2O, 
0,25 mM×L-1 FeC6H5O7, 42,5 µM×L-1 H3BO3, 9 µM×L-1 MnCl2×4H2O, 0,3 µM×L-1 
CuSO4×5H2O, 0,75 µM×L-1 ZnSO4×7H2O, 0,1 µM×L-1 Na2MoO4×2H2O, pH 7,2-
7,4) i inkubowano w ciemności w temperaturze 21°C. Wykiełkowane nasiona 
przenoszono pojedynczo do probówek ze stałym podłożem Hoagland’a (zamknię-
tych korkami z ligniny), i umieszczono w kontrolowanych warunkach stałego 
oświetlenia PAR (promieniowanie fotosyntetycznie czynne) 150 μE×m-2×s-1 i tem-
peratury ok. 21°C. Jednotygodniowe siewki roślin szczepiono badanymi ryzobiami 
poprzez przeniesienie bakterii za pomocą ezy w pobliże strefy korzeniowej rośliny 
(każdy szczep w dwóch powtórzeniach). Probówki z roślinami inkubowano przez 
okres czterech tygodni w temperaturze 21°C przy fotoperiodzie 12/12 godz. (świa-
tło/ciemność). Kontrolę negatywną stanowiły rośliny, które nie były szczepione 
ryzobiami. Badania kontrolne wykonano w trzech powtórzeniach. 
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2.2.4.  Analiza zdolności bakterii do tworzenia brodawek korzeniowych 
i wiązania azotu atmosferycznego 
 Po czterech tygodniach wzrostu roślin na podłożu bezazotowym policzono 
liczbę brodawek, określono ich barwę, a także oznaczono świeżą masę pędu po-
przez ich zważenie z dokładnością do 0,0001 g. 
 
2.2.5.  Analiza statystyczna 
 Wyniki wyrażono jako średnie arytmetyczne ± SD. Dane poddano dwuczyn-
nikowej analizie wariancji (ANOVA), a istotność różnic między średnimi oceniono 
przy pomocy wielokrotnego testu rozstępu Duncana (IBM SPSS Statistics 21, IBM 
Corporation, Somers, NY, USA). 
 
 
3.  Teren badań 
 
 Koniczyna biała, z której izolowano ryzobia, pochodziła ze stanowiska hałdo-
wego Bolesław oraz z łąki w Bolestraszycach. Hałda Bolesław (50°17’N, 19°29’E) 
jest antropogenicznie ukształtowanym zwałowiskiem pokopalnianym rud cynku 
i ołowiu, zlokalizowanym w miejscowości Bolesław, na obszarze Olkuskiego Okrę-
gu Rudnego, ok. 20 km od Olkusza (Wyżyna Śląsko-Krakowska). Wiek tej hałdy 
szacuje się na około 70-100 lat. Stanowisko to jest porośnięte zwartą murawą, po-
wstałą drogą sukcesji. Jednak stanowi ono siedlisko nieprzyjazne dla życia roślin, ze 
względu na długotrwałą insolację, deficyt wody i składników mineralnych oraz 
bardzo wysoką zawartość jonów metali ciężkich w industrioziemie (40000 mg 
Zn×kg-1, 3000 mg Pb×kg-1, 170 mg Cd×kg-1 s.m. gleby – na podstawie: Szarek-
Łukaszewska, Niklińska 2002), przy dopuszczalnym stężeniu tych metali wynoszą-
cym: Zn 100-3000 mg×kg-1, Pb 50-1000 mg×kg-1, Cd 1-20 mg×kg-1 (Dz. U. 02.165. 
1359 z dn. 04.10.2002 r). 
 Łąka kontrolna w Bolestraszycach jest zlokalizowana na Pogórzu Przemyskim, 
ok. 10 km od Przemyśla (49°48’N, 22°50’E). Teren ten jest w niskim stopniu zanie-
czyszczony metalami ciężkimi. Średnie stężenie jonów metali w ryzosferowej war-
stwie gleby wynosi: Zn 49,6 mg×kg-1, Pb 21,0 mg×kg-1, Cd 0,30 mg×kg-1 (Lipińska 
2013). Wybór stanowiska kontrolnego był podyktowany podobnymi warunkami 
klimatycznymi, długością sezonu wegetacyjnego oraz podobną historią geologiczną 
w odniesieniu do obszaru badanego zwałowiska galmanowego. 
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4.  Wyniki 
 
 Test roślinny z dwudziestoma szczepami ryzobiów, które zostały uzyskane 
z brodawek korzeniowych koniczyny białej, pochodzącej ze starej hałdy Zn-Pb 
Bolesław i stanowiska kontrolnego w Bolestraszycach, wykazał zdolność baterii do 
indukcji brodawek jedynie na systemie korzeniowym koniczyny białej. Brodawki 
miały różową barwę, a świeża masa pędu koniczyny białej szczepionej badanymi 
ryzobiami była istotnie wyższa niż roślin kontrolnych, które nie były szczepione 
ryzobiami, i u których nie stwierdzono brodawek korzeniowych (tab. 1). Wyniki te 
wskazują na wiązanie azotu atmosferycznego przez badane ryzobia w symbiozie 
z T. repens. 
 
Tabela 1. Biomasa roślin inokulowanych izolatami ryzobiów, pochodzących z brodawek korze-
niowych roślin rosnących na stanowisku hałdowym w Bolesławiu (h) i kontrolnym w Bolestraszy-
cach (k), NI – rośliny nieinokulowane 
Nr szczepu 
Świeża masa pędu roślin [g] 
P. sativum M. sativa L. angustifolius T. repens V. sativa 
1.1k 1,54±0,03a 0,043±0,009a 0,98±0,21a 0,56±0,14a 0,26±0,05a 
1.2k 2,20±0,56a 0,032±0,002a 0,85±0,19a 0,80±0,10a 0,37±0,07a 
2.1k 0,79±0,12a 0,036±0,006a 0,98±0,47a 0,49±0,11a 0,33±0,09a 
3.6k 1,32±0,85a 0,031±0,010a 1,02±0,27a 0,80±0,09a 0,29±0,04a 
3.7k 1,58±0,09a 0,032±0,012a 0,88±0,09a 0,78±0,08a 0,32±0,08a 
3.8k 1,45±0,50a 0,037±0,008a 0,95±0,19a 0,96±0,10a 0,24±0,06a 
3.10k 0,89±0,13a 0,035±0,008a 1,30±0,62a 0,65±0,15a 0,55±0,11a 
4.1k 1,32±0,22a 0,037±0,011a 0,90±0,14a 0,54±0,24a 0,25±0,08a 
6.2k 0,97±0,11a 0,030±0,010a 0,88±0,19a 0,57±0,16a 0,27±0,10a 
9.1k 1,06±0,03a 0,028±0,009a 1,09±0,27a 0,59±0,05a 0,44±0,12a 
3.1h 1,20±0,45a 0,058±0,002a 1,21±0,36a 0,66±0,09a 0,22±0,14a 
3.2h 0,68±0,08a 0,038±0,008a 1,07±0,42a 0,84±0,07a 0,37±0,02a 
4.6h 1,56±0,12a 0,027±0,010a 1,32±0,29a 0,59±0,13a 0,11±0,04a 
4.7h 1,05±0,25a 0,051±0,009a 0,85±0,12a 0,55±0,07a 0,39±0,06a 
4.8h 0,98±0,35a 0,020±0,004a 0,99±0,03a 0,52±0,20a 0,33±0,09a 
5.6h 1,21±0,40a 0,034±0,004a 1,40±0,18a 0,54±0,16a 0,28±0,03a 
5.7h 1,44±0,20a 0,063±0,008a 0,73±0,17a 0,75±0,20a 0,14±0,02a 
5.8h 0,88±0,17a 0,030±0,007a 0,96±0,09a 0,89±0,12a 0,19±0,05a 
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Oznaczenia: Wartości średnie w kolumnie oznaczone różnymi literami zapisanymi w indeksie górnym 
różnią się istotnie przy p<0,05 (dwuczynnikowa ANOVA i test post hoc Duncan’a); NS – wartość nieistot-
na statystycznie 
Źródło: opracowanie własne 
 
 W przypadku takich roślin jak: groch siewny, lucerna siewna, łubin wąskolist-
ny i wyka siewna, inokulowanych badanymi ryzobiami, nie stwierdzono brodawek 
korzeniowych, a ich świeża masa pędu nie różniła się istotnie w stosunku do roślin, 
które nie były zakażone tymi bakteriami. 
 Nie stwierdzono statystycznie istotnych różnic w ciężarze nadziemnej części 
koniczyny białej inokulowanych bakteriami pochodzącymi ze stanowiska kontrol-
nego i pochodzącymi ze starej hałdy Bolesław. 
 
 
5.  Dyskusja 
 
 Literatura naukowa wskazuje, że metale ciężkie hamują proces tworzenia 
brodawek korzeniowych u roślin bobowatych oraz zaburzają ich funkcjonowanie 
(Chaudhary i in. 2004). McGrath i in. (1987, 1988) oraz Giller i in. (1989) stwier-
dzili, że w obecności jonów metali ciężkich ryzobia indukują nieefektywne brodaw-
ki na korzeniach T. repens, których masa była istotnie mniejsza w porównaniu do 
roślin rosnących na stanowisku nieskażonym. Stwierdzono również, że aktywność 
dinitrogenazy diazotroficznych bakterii wiążących azot w stanie asymbiotycznym 
jest istotnie niższa w środowisku zawierającym podwyższony poziom metali cięż-
kich (Brookes i in. 1984; Stark, Lee 1988). Izolaty z brodawek korzeniowych koni-
czyny białej pochodzącej ze starej, ok. 70-100-letniej hałdy Zn-Pb Bolesław nawią-
zują asocjację symbiotyczną oraz wytwarzają efektywne brodawki korzeniowe na 
swoim naturalnym gospodarzu podobnie jak ryzobia ze stanowiska kontrolnego 
w Bolestraszycach (tab. 1). 
6.1h 0,70±0,07a 0,050±0,003a 0,80±0,16a 0,65±0,10a 0,27±0,06a 
6.2h 1,45±0,09a 0,042±0,009a 0,87±0,22a 0,48±0,08a 0,24±0,09a 
NI 0,83±0,02a 0,052±0,012a 0,94±0,10a 0,16±0,02b 0,31±0,07a 
Źródło zmienności ANOVA (wartości P) 
szczep NS NS NS NS NS 
roślina NS NS NS 0,0000 NS 
szczep× 
roślina 
NS NS NS NS NS 
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 Badane ryzobia, uzyskane z brodawek korzeniowych T. repens, rosnącej na 
stanowisku hałdowym oraz na kontrolnej łące w Bolestraszycach, nie indukowały 
brodawek na korzeniach grochu siewnego (Pisum sativum), lucerny siewnej (Medi-
cago sativa), łubinu wąskolistnego (Lupinus angustifolius) i wyki siewnej (Vicia 
sativa). Wynik ten potwierdza znany z literatury wąski zakres gospodarza roślinne-
go symbiontów koniczyny białej, co dodatkowo ułatwia ich identyfikację taksono-
miczną w oparciu o ten parametr, który dawniej był wykorzystywany w klasyfikacji 
bakterii do gatunku (Willems 2006). Należy także podkreślić, że rośliny rodzaju 
Trifolium nawiązują relację symbiotyczną jedynie z R. leguminosarum bv. trifolii 
(Rogel i in. 2011; Wang i in. 2012). Brak brodawek korzeniowych na korzeniach 
grochu siewnego, lucerny siewnej, łubinu wąskolistnego i wyki siewnej, szczepio-
nych symbiontami koniczyny białej, jest dodatkowym dowodem na to, że wszystkie 
badane izolaty z brodawek korzeniowych koniczyny białej należą do gatunku 
R. leguminosarum bv. trifolii. Wcześniejsze badania sekwencji genu nifH (kodują-
cego reduktazę dinitrogenazy) symbiontów T. repens pochodzących ze starej hałdy 
Zn-Pb Bolesław wykazały ich 100% identyczność z sekwencjami genu nifH referen-
cyjnych szczepów R. leguminosarum bv. trifolii, które zostały zdeponowane w bazie 
danych GenBank (Oleńska, Małek 2015). 
 Różowe zabarwienie brodawek korzeniowych koniczyny białej, inokulowanej 
badanymi ryzobiami, oraz istotna statystycznie różnica masy tych roślin w odnie-
sieniu do roślin nie inokulowanych (tab. 1), świadczy o efektywnym wiązaniu azotu 
cząsteczkowego oraz jego redukcji do amoniaku (NH3), a więc formy azotu przy-
swajalnej dla roślin. Azot atmosferyczny (N2) jest nieprzyswajalny dla organizmów 
żywych, z wyjątkiem diazotroficznych bakterii i archeonów, z powodu obecności 
w cząsteczce bardzo silnego, potrójnego wiązania pomiędzy atomami tego pier-
wiastka. Jedynie diazotrofy, dzięki wytwarzaniu kompleksu dinitrogenazy, są zdol-
ne do obniżenia energii aktywacji reakcji redukcji azotu cząsteczkowego, z wytwo-
rzeniem NH3 (Rees, Howard 2000; Peters, Szilagyi 2006). Ryzobia, jako symbio-
tyczne diazotrofy, dostarczają przyswajalne formy azotu swym roślinnym gospoda-
rzom (Fustec i in. 2010), w wyniku czego pierwiastek ten jest wykorzystywany do 
syntezy związków chemicznych istotnych w budowie składników komórkowych 
i w metabolizmie roślin, a rezultatem jest wzrost ich masy. 
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Streszczenie: Grzyby należą do organizmów charakteryzujących się ogromną bioróżnorodnością. 
Spośród opisanych ponad 100 tys. gatunków, tylko niewielka część jest patogenna dla człowieka. 
Wśród drożdżaków zasiedlających organizmy zwierząt i ludzi, znajdują się gatunki oportunistycz-
ne, np. z rodzaju Malassezia, które w sprzyjających warunkach, mogą powodować choroby.  
Według najnowszych badań, zaliczono do tego rodzaju 17 gatunków, wśród których znajduje się: 
16 grzybów lipidozależnych i 1 lipidoniezależny – M. pachydermatis. Gatunki te wykazują znaczne 
zróżnicowanie, zarówno pod względem cech morfologicznych, fizjologicznych, jak i biochemicz-
nych. Grzyby z rodzaju Malassezia są wiązane między innymi, z: zapaleniem ucha zewnętrznego, 
łojotokowym i atopowym zapaleniem skóry, łupieżem pstrym. Grzyby te są izolowane także ze 
zdrowej skóry zwierząt stałocieplnych (w tym człowieka). Obecnie coraz częściej stawiane jest 
pytanie, czy w przypadku zakażeń oportunistycznych, oprócz stanu fizjologicznego gospodarza, 
istnieją specyficzne cechy grzyba ułatwiające rozwój infekcji? Czy wśród środowiskowych szcze-
pów można odróżnić te typowo komensalne od potencjalnie patogennych? Informacji na ten 
temat dostarczają badania na poziomie genetycznym i biochemicznym, które oprócz odmienności 
gatunków, ukazują również wyraźne zróżnicowanie wśród szczepów tego samego gatunku uzy-
skiwanych od chorych i zdrowych gospodarzy. Badania takie ugruntowują tezę, że wśród gatun-
ków z rodzaju Malassezia istnieją szczepy typowo komensalne oraz patogenne. 
Słowa kluczowe: drożdżaki, grzyby oportunistyczne, choroby ludzi i zwierząt, szczepy patogenne 
i niepatogenne 
 
 
Polskie Towarzystwo Botaniczne  
Białystok 2016  /  ISBN 978-83-62069-72-9 
strony: 155-166 
Różnorodność biologiczna – od komórki do ekosystemu 
Rośliny i grzyby – badania środowiskowe i laboratoryjne 
redakcja naukowa:  Andrzej Bajguz i Iwona Ciereszko 
156 
1.  Wstęp 
 
 Grzyby zajmują niezwykle zróżnicowane nisze ekologiczne, co świadczy o ich 
ogromnej bioróżnorodności. Występują w najbliższym otoczeniu ludzi, zwierząt 
i roślin, jak również bezpośrednio na oraz wewnątrz organizmu człowieka jako 
komensale lub pasożyty wywołujące lub nasilające objawy różnego rodzaju grzybic. 
Liczbę gatunków grzybów na świecie szacuje się na około 1,5 mln, z czego opisano 
ok. 5% (Hawksworth i Rossman, 1997). Spośród tak wielu gatunków grzybów, 
jedynie ok. 200 uznaje się za patogeny ludzi, a zaledwie kilkanaście z nich powoduje 
łącznie 90% wszystkich zakażeń grzybiczych u człowieka. Większość z tych patoge-
nów należy do Deuteromycota, zaś mniejsza część do Zygomycota. Wśród pasoży-
tów zwierząt i ludzi znajdują się też gatunki należące do Ascomycota (wiele derma-
tofitów) i Basidiomycota (wśród nich rodzaj Malassezia, tab. 1).  
Tabela 1. Pozycja systematyczna grzybów z rodzaju Malassezia  
Jednostka  
systematyczna 
Nazwa łacińska jednostki 
Królestwo: Fungi 
Typ: Basidiomycota 
Podtyp: Ustilaginomycotina 
Klasa: Malasseziomycetes 
Rząd: Malasseziales 
Rodzaj: Malassezia 
Gatunki: M. arunalokei, M. brasiliensis, M. caprae, M. cuniculi, M. dermatis, 
M. equine, M. furfur, M. globosa, M. japonica, M. nana, M. obtusa, 
M. pachydermatis, M. psittaci, M. restricta, M. slooffiae, M. sympodialis, 
M. yamotoensis,  
Źródło: na podstawie: Wang i in. 2014, Wu i in. 2015, Cabanes i in. 2016, Honnavar i in. 2016. 
 
 Wśród drożdżaków zasiedlających organizmy zwierząt i ludzi występują ga-
tunki oportunistyczne, które w sprzyjających warunkach (w przypadku zaburzeń 
immunologicznych, metabolicznych czy hormonalnych w organizmie gospodarza), 
mogą powodować zakażenia z klinicznymi objawami choroby. Do tej grupy zalicza 
się, między innymi, gatunki z rodzaju Malassezia (Gaitanis i in. 2012). Grzyby 
z rodzaju Malassezia są uznawane za składnik mikrofory skóry ludzi i zwierząt od 
170 lat. Pierwszych obserwacji Malassezia dokonał Eichstedt w 1846 r. w materiale 
pobranym od pacjenta z łupieżem pstrym. Obserwacje Eichstedta w 1874 r. po-
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twierdził Malassez, ku czci którego nazwano analizowany rodzaj grzybów. Castel-
lani i Chalmers w 1913 r. opisali gatunek Pityrosporum ovale, a w 1951 r. Gordon 
wyizolował od chorych na łupież pstry, jak również ze zdrowej skóry ludzi droż-
dżaki, które określił jako Pityrosporum orbiculare (Gueho i in. 1996). Dopiero 
w roku 1977 udało się zweryfikować wyżej wspomniane gatunki – jako odrębne 
formy morfologiczne Malassezia furfur (gatunek zatwierdzony w 1984 r.), który 
może występować zarówno w formie drożdżopodobnej, jak i strzępkowej (Yarrow 
i in. 1984). W 1925 r. Weidmann opisał kolejny gatunek z rodzaju Malassezia, 
którym był Malassezia pachydermatis. Do roku 2016, w rodzaju Malassezia wyróż-
niono 14 gatunków: 13 lipidozależnych oraz 1 lipidoniezależny – M. pachydermatis 
(Wu i in. 2015). W ostatnich miesiącach opisano 3 nowe lipidozależne gatunki tego 
rodzaju: M. brasiliensis, M. psittaci (Cabanes i in. 2016) oraz M. arunalokei (Hon-
navar i in. 2016, tab. 1).  
 Wśród wyodrębnionych gatunków występuje znaczne zróżnicowanie cech 
morfologicznych, fizjologicznych i biochemicznych (tab. 2). Oprócz lipofilności, 
cechą charakterystyczną rodzaju Malassezia jest ściana komórkowa. Ma ona budo-
wę wielowarstwową i jest znacznie grubsza od ścian komórkowych innych droż-
dżaków. Zawiera znacznie większy odsetek tłuszczów. Grubość ściany wynosi około 
0,12 μm, stanowiąc 26-37% objętości komórki. Zbudowana jest z wielocukrów 
(70%), białek (10%) i tłuszczów (20%). Charakterystyczna struktura ściany komór-
kowej i wysoka zawartość lipidów powodują podwyższoną oporność Malassezia na 
czynniki chemiczne i fizyczne (Guillot i in. 1995) oraz stanowią istotny czynnik 
wirulencji grzyba, ułatwiający adhezję do komórek gospodarza i utrudniający fago-
cytozę patogenu, jak też hamujący odpowiedź zapalną (Kesavan i in. 1997). Grzyby 
z rodzaju Malassezia nie fermentują cukrów, ale wykorzystują je w procesach tle-
nowych (Tylicki i in. 2008). Ich wzrost i rozwój nie jest uzależniony od witamin 
w podłożu. Źródłem siarki jest głównie metionina, mogą również wykorzystywać 
cystynę i cysteinę. Preferują warunki tlenowe, jednak tolerują również warunki 
mikroaerofilne (Dworecka-Kaszak i Adamski 2005).  
 Jako typowi oportuniści, grzyby z rodzaju Malassezia mogą być izolowane ze 
skóry różnych gatunków zdrowych ssaków, wliczając człowieka, nie powodując 
objawów choroby. W sprzyjających warunkach mogą jednak być przyczyną lub 
czynnikiem wikłającym wielu chorób skóry, a nawet fungemii (Gaitanis i in. 2012). 
Przykładowo M. pachydermatis, jest izolowany w 30-70% przypadków zapalenia 
ucha zewnętrznego u psów i w 30% przypadków łojotokowego i atopowego zapale-
nia skóry u tych zwierząt (Kumar i in. 2002, Bardshiri 2014). Badania przesiewowe 
wskazują, że gatunek ten zasiedla również skórę od 20% do nawet 80% zdrowych 
zwierząt (Nakano i in. 2005). Wśród ludzi chorych na atopowe zapalenie skóry, 
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prawie w 60% przypadków izolowane są grzyby z rodzaju Malassezia (Gaitanis i in. 
2012). Grzyby te występują również jako komensale na skórze zdrowych ludzi 
(Prohic i Kasumagic-Halilovic 2009), co nastręcza problemów na poziomie wcze-
snej diagnozy. 
Tabela 2. Charakterystyka czterech wybranych gatunków Malassezia  
Cecha 
Gatunek 
M. furfur M. sympodialis M. pachydermatis M. globosa 
morfologia kolonii 
gładkie, miękkie, 
kruche 
gładkie, pła-
skie, miękkie 
gładkie, miękkie 
kruche, wypukłe 
szorstkie, 
serowate, 
kruche 
barwa kolonii 
kremowa kremowa do 
beżowej 
kremowa kremowa 
do beżowej 
kształt komórki wydłużone, 
owalne 
jajowate, 
kuliste 
cylindryczne sferyczne 
długość komórki ok. 6 μm 2,5-5 μm 2,5-5 μm 6-8 μm 
typ pączkowania szeroka podsta-
wa 
sympodialne szeroka podstawa wąska 
podstawa 
% G+C  66,4 60,6 55,3 52,7 
synteza katalazy + + zmienne + 
redukcja DBB1 + + + + 
synteza ureazy + + + + 
wzrost 37oC dobry dobry dobry słaby 
max. temp. wzrostu °C 40-41 40-41 40-41 38 
wzrost na podłożu bez 
lipidów 
- - + - 
asymilacja Tween 20 + - + - 
asymilacja Tween 40, 
Tween 60, Tween 80 
+ + + - 
hydroliza eskuliny2 - + zmienne - 
Oznaczenia: 1 DBB (diazonium blue B) – związek wykorzystywany w wykrywaniu podstawczaków; 2 eskulina – 
glikozyd kumarynowy kasztanowca wykorzystywany do identyfikacji niektórych grzybów i bakterii; „+” 
obecność cechy; „-” brak cechy. 
Źródło: na podstawie: Jagielski i in. 2013. 
 
 Obecnie coraz częściej stawiane jest pytanie, czy w przypadku zakażeń opor-
tunistycznych, oprócz stanu fizjologicznego gospodarza, istnieją specyficzne cechy 
grzyba ułatwiające rozwój infekcji? Czy wśród środowiskowych szczepów można 
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odróżnić te typowo komensalne – od potencjalnie patogennych? Zagadnienie to 
nabiera szczególnego znaczenia obecnie, kiedy grzybice dotykają coraz większego 
odsetka ludzi i zwierząt. Leczenie ich jest trudne, a choroby często mają charakter 
nawrotowy (Zawirska i Adamski 2004). Dodatkowo coraz częściej, również 
w przypadku grzybów z rodzaju Malassezia, stwierdza się ograniczenie wrażliwości 
na powszechnie stosowane leki (Watanabe i in. 2014), a gatunki uznawane za ty-
powo zoofilne izoluje się również od chorych i zdrowych ludzi (Prohic i Kasuma-
gic-Halilovic 2009). Poniższa praca podsumowuje dane dotyczące różnorodności 
grzybów z rodzaju Malassezia, ze szczególnym uwzględnieniem M. pachydermatis 
na poziomie biologii molekularnej i biochemii, wskazując na istotne różnice po-
między szczepami izolowanymi od chorych i zdrowych gospodarzy. 
 
 
2.  Genetyczne i biochemiczne zróżnicowanie w rodzaju 
Malassezia 
 
 Mimo, że grzyby z rodzaju Malassezia cieszą się zainteresowaniem lekarzy, 
weterynarzy i biologów od 170 lat, do niedawna genomy tych drożdżaków były 
słabo poznane. Pierwsze sekwencje genomów przedstawicieli Malassezia uzyskano 
na początku XXI wieku. Do niedawna znane były sekwencje genomów tylko 
3 spośród 17 gatunków: M. globosa, M. restricta i M. sympodialis (Gioti i in. 2013, 
Xu i in. 2007). W październiku 2015 r. ukazała się informacja o sekwencji genomu 
M. pachydermatis (Triana i in. 2015), natomiast w listopadzie 2015 r. opublikowa-
no obszerną pracę, w której zaprezentowano porównanie genomów 14 gatunków 
z rodzaju Malassezia (Wu i in. 2015). Wielkość genomu wśród przedstawicieli 
rodzaju Malassezia waha się przeważnie od 6,4 do 8,5 Mbp, chociaż w przypadku 
niektórych szczepów M. furfur stwierdzono wielkość genomu na poziomie aż 14,8 
Mbp. Genomy tych grzybów są małe w porównaniu z innymi przedstawicielami 
drożdżaków i innych grzybów, zawierają stosunkowo mniej genów i większy odse-
tek regionów kodujących białka. Ograniczona w stosunku do innych drożdżaków 
wielkość sekwencji niekodujących oraz liczba genów mogą wynikać ze skrajnego 
przystosowania tych grzybów do zajmowanej niszy ekologicznej, jaką jest skóra 
organizmów stałocieplnych. Średnia liczba genów u gatunków Malassezia wynosi 
ok. 4700 (Wu i in. 2015). 
 Obserwacje dotyczące poziomego transferu, jak i utraty genów dostarczają 
intrygujących informacji prowadzących do zrozumienia ewolucji rodzaju Malas-
sezia. Analiza uzyskanych sekwencji wykazała, że w trakcie rozwoju ewolucyjnego 
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rodzaj Malassezia mógł uzyskać 64 geny związane ze specyficzną niszą zajmowaną 
przez te organizmy. Jeden z tych genów (domena PFam PF06742, hydrolaza 
o nieznanej funkcji) jest obecny u wszystkich gatunków w jednej kopii, z wyjątkiem 
M. furfur i M. slooffiae, posiadających po 2 kopie tego genu. Mimo, że gen ten jest 
uniwersalny dla wszystkich Malassezia, nie stwierdzono go u innych podstawcza-
ków. Fakt ten może świadczyć o procesie poziomego transferu genów z patogen-
nych bakterii i grzybów, u których stwierdzano podobne sekwencje. Gen ten może 
mieć duże znaczenie w przystosowaniu grzybów z rodzaju Malasezia do zajmowa-
nej niszy ekologicznej, gdyż stwierdzono jego podwyższoną ekspresję w warunkach 
niedoboru składników odżywczych w środowisku. Innym przykładem horyzontal-
nego transferu genów od bakterii Blastomonas i Sphingomonas do przedstawicieli 
Malassezia może być gen kodujący katalazę (PFam domena PF00199), którego 
obecność stwierdzono u wszystkich Malassezia oprócz M. restricta i M. pachyder-
matis (Kaneko i in. 2007). Biorąc pod uwagę fakt, że oba gatunki żyją w środowisku 
tlenowym skóry, muszą wykazywać inne mechanizmy obronne przeciw reaktyw-
nym formom tlenu. W przypadku M. pachydermatis, stwierdzono aktywność kata-
lazy o odmiennych właściwościach w stosunku do pozostałych przedstawicieli 
rodzaju Malassezia (Kaneko i in. 2007). M. slooffiae posiada dodatkowy, oprócz 
bakteryjnego, gen katalazy zbliżony sekwencją do genów charakterystycznych dla 
królestwa grzybów. Inna, charakterystyczna dla Malassezia grupa genów prawdo-
podobnie kodujących proteazy (PFam domena PF13367), była stwierdzona we 
wszystkich genomach gatunków znajdowanych na skórze ludzi, podczas gdy 
u zoofilnych przedstawicieli Malassezia i pozostałych podstawczaków sekwencji 
takich nie stwierdzono, co może świadczyć o niszowo-specyficznym horyzontal-
nym transferze genów do gatunków antropofilnych (Wu i in. 2015). 
 Zestaw 741 genów został utracony w trakcie ewolucji rodzaju Malassezia. 
Dotyczyło to głównie genów związanych z metabolizmem węglowodanów, zgodnie 
z adaptacją do ubogiego w cukry środowiska skóry zwierząt stałocieplnych. Analiza 
porównawcza genomów 14 gatunków Malassezia ujawniła ponadto ogromne adap-
tacyjne znaczenie genów kodujących lipazy, fosfolipazy, proteazy aspartylowe i inne 
peptydazy (Wu i in 2015). W przypadku M. pachydermatis, stwierdzono obecność 
50 genów kodujących enzymy degradujące lipidy (35 lipaz i 15 esteraz). Nie stwier-
dzono natomiast typowej dla grzybów syntazy kwasów tłuszczowych, co jest intere-
sujące w obliczu faktu, że ten gatunek, jako jedyny w rodzaju Malassezia, jest lipi-
doniezależny. W przypadku tego gatunku stwierdzono natomiast obecność syntazy 
poliketydowej (Triana i in. 2015) powiązanej z syntezą lipidów. Droga, na której 
M. pachydermatis syntetyzuje kwas mirystynowy, będący prekursorem innych 
długołańcuchowych kwasów tłuszczowych, jest nadal niejasna. 
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 Wcześniejsze badania genetyczne dotyczące zróżnicowania wśród szczepów 
M. pachydermatis wyizolowanych od psów zdrowych oraz osobników ze zmianami 
skórnymi ujawniły zróżnicowanie genetyczne na poziomie sekwencji chs-2 (gen 
kodujący syntazę chityny 2) i ITS-1 (ang. internal transcribed spacer 1). Ustalono, 
że szczepy uzyskane od zwierząt chorych charakteryzowały się podwyższoną ak-
tywnością fosfolipaz. Tylko jeden z wyodrębnionych genotypów grupował szczepy 
od zdrowych zwierząt charakteryzujące się obniżoną aktywnością fosfolipaz (Cafar-
chia i in. 2008). Analizując sekwencje IGS-1 (ang. intergenic spacer 1) wyróżniono 
3 grupy genotypów M. pachydermatis, wśród których stwierdzono 10 podtypów 
(Sugita i in. 2005). Porównując owe genotypy wyodrębnione wśród szczepów po-
branych od psów zdrowych i chorych na atopowe zapalenie skóry stwierdzono, 
że wśród izolatów od psów chorych dominował podtyp 3D i 3C. Pozostałe podtypy 
przeważały wśród izolatów uzyskanych od psów zdrowych. Dodatkowo stwierdzo-
no, że podtypy charakterystyczne dla psów chorych wykazywały lepszy wzrost 
w podwyższonym pH pożywki (8,0), podczas gdy pozostałe szczepy najlepiej rosły 
w pożywce o pH 6,0-7,0. Powyższa cecha może ułatwiać kolonizację skóry psów 
podatnych na atopowe zapalenie skóry, gdyż w tych przypadkach stwierdza się pH 
skóry podwyższone do wartości 8,2-9,0 (Koike i in. 2013). Odkrycia związane ze 
zróżnicowaniem genetycznym szczepów M. pachydermatis, w zależności od źródła 
izolacji (osobniki zdrowe lub chore), wskazują na istnienie cech warunkujących 
patogenność szczepów (Han i in. 2013). 
 Synteza różnych białek, w tym enzymów i antygenów przez mikroorganizmy 
jest wiązana z ich patogennością. Badania sekrecji sulfatazy chondroityny oraz 
hialuronidazy u szczepów M. pachydermatis, izolowanych od chorych i zdrowych 
psów, nie wykazały różnic ani w sekrecji, ani w aktywności badanych enzymów 
(Couinho 2005). Uzyskane wyniki skłoniły do poszukiwania innych czynników 
patogenności. Porównanie profili białkowych M. pachydermatis, izolowanych od 
psów zdrowych i chorych na zapalenie ucha, wykazało istotne różnice (Nowakie-
wicz i Ziółkowska 2013). Znaleziono 8 białek o masie molekularnej od 13 do 75 
kDa, które były charakterystyczne wyłącznie dla szczepów wyizolowanych od zwie-
rząt chorych, co może wskazywać na znaczne różnice w ekspresji informacji gene-
tycznej w obu grupach szczepów, lub różnice w posiadanej informacji genetycznej. 
Może to również wpływać na zróżnicowanie struktury antygenowej obu grup 
szczepów, jak również różnych gatunków z rodzaju Malassezia (Habibah i in. 2005, 
Zargari i in. 2003). Chen i in. (2002) zaobserwowali białka M. pachydermatis, które 
powodowały reakcję immunologiczną u przeszło 50% psów z atopowym zapale-
niem skóry, podczas gdy u zdrowych psów nie obserwowano tak silnej reakcji. 
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 Malassezia posiadają zdolności lipolityczne w warunkach in vitro i in vivo. 
Potrafią syntetyzować fosfolipazy, których aktywność ma wpływ na uwalnianie 
kwasu arachidonowego z komórek. Metabolity tego kwasu związane są z procesami 
zapalnymi skóry, przez co mogą być czynnikiem rozpoczynającym proces zapale-
nia, zainicjowany przez dany rodzaj drożdżaków. Co więcej, Malassezia posiadają 
zdolność syntezy lipoperoksydazy. W rezultacie uszkadzają błony komórkowe 
gospodarza, co sprzyja rozwojowi infekcji. Objawem aktywności lipoperoksydazy 
są także zmiany pigmentacji skóry obserwowane w przebiegu chorób powodowa-
nych przez te drożdżaki (De Luca i in. 1996). Ostatnie badania dotyczące genoty-
powania szczepów M. pachydermatis pod względem sekwencji ITS-1 i IGS-1, wy-
konane na 27 szczepach od psów zdrowych i 32 szczepach od psów z zapaleniem 
ucha zewnętrznego, nie wykazały istotnego zróżnicowania. Jednakże stwierdzono 
znacznie podwyższoną aktywność fosfolipaz u szczepów izolowanych od psów 
chorych, podczas gdy aktywność lipaz była porównywalna (Teramoto i in. 2015). 
Badania z wykorzystaniem specyficznych inhibitorów poszczególnych fosfolipaz 
wykazały, że istotne znaczenie w procesie patogenezy stanów zapalnych powodo-
wanych przez drożdżaki, ma aktywność fosfolipazy D (Hube i in. 2001, Teramoto 
i in. 2015). Wcześniejsze badania wykazały wyższą aktywność wydzielanych poza-
komórkowo fosfolipaz u szczepów M. pachydermatis uzyskanych od zdrowych 
psów – w porównaniu ze szczepami uzyskanymi ze skóry ludzi (Park i in. 2013). 
Badacze (Park i in. 2013) potwierdzili również, że zapalenie ucha, indukowane 
przez infekcję M. pachydermatis, wiązało się z podwyższoną sekrecją fosfolipaz. 
 
 
3.  Podsumowanie 
 
 Wyniki powyżej cytowanych prac wskazują, że prócz odmienności genetycz-
nej gatunków z rodzaju Malassezia, spowodowanej horyzontalnym transferem 
genów, jak również eliminacją pewnych sekwencji charakterystycznych dla innych 
podstawczaków na drodze ewolucji i adaptacji do specyficznej niszy ekologicznej 
zajmowanej przez te grzyby, istnieje wyraźne zróżnicowanie wśród szczepów tego 
samego gatunku uzyskiwanych od chorych i zdrowych zwierząt. Zróżnicowanie to 
przekłada się na specyficzne cechy biochemiczne (np. aktywność fosfolipaz lub 
strukturę antygenową) zasadniczo różniące obie grupy szczepów. Odkrycia te 
przyczyniają się do uznania hipotezy o istnieniu szczepów potencjalnie patogen-
nych i typowo komensalnych wśród gatunków z rodzaju Malassezia. Potwierdzenie 
tej hipotezy wymaga identyfikacji różniących szczepy białek i badań nad zróżnico-
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waniem ekspresji informacji genetycznej w obu grupach szczepów. Uznanie powyż-
szej hipotezy może spowodować weryfikację dotychczas uznawanej definicji opor-
tunizmu wśród grzybów. 
 
Podziękowania 
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Streszczenie: Zbiorowiska mikroskopowych grzybów glebowych są czułym wskaźnikiem stanu 
ekosystemu, dlatego ich struktura i funkcje w dużej mierze zależą od warunków siedliskowych. 
Warunki siedliskowe kształtują się, między innymi, pod wpływem charakteru szaty roślinnej, która 
powstaje w określonych warunkach środowiska przyrodniczego. W związku z tym, pomiędzy 
zespołami grzybów glebowych a zbiorowiskami roślinnymi, powstają specyficzne relacje i zależno-
ści. Celem badań jest określenie dominacji gatunkowej grzybów zasiedlających poziom próchnicz-
ny gleby w zbiorowisku grądu Tilio-Carpinetum w Nadleśnictwie Białowieża. Próby do badań 
mikologicznych pobrano w lipcu 2015 roku. Do izolacji zbiorowisk grzybów glebowych wybrano 
metodę płytek glebowych Warcupa w modyfikacji Mańki. W celu określenia i porównania domina-
cji gatunkowej grzybów, posłużono się formułą zaproponowaną przez Trojana i Sierotę. 
Wyniki badań wykazały, że badane zbiorowisko grzybów jest zróżnicowane i składa się ze 140 
kolonii oraz 16 różnych gatunków grzybów micromycetes. Dominacja gatunkowa (związana 
z liczebnością) kształtuje się od 0,7% do 34%. Gatunkiem o największej frekwencji, a tym samym 
o największej dominacji, jest Penicillium janczewski Zaleski. Dużą dominacją gatunkową (na tle 
analizowanego zbiorowiska) cechują się również: Absidia spinosa Lendner, Mortierella ramanniana 
var angulispora (Naumov) Linnem. i Trichoderma viride Pers. ex Gray. Najmniejszą dominacją 
charakteryzują się natomiast takie gatunki, jak: Gliocladium catenulatum Gilm. & Abbott, Glioma-
stix murorum (Corda) Hughes., Hormonema dematioides Melin & Nannf., Oidiodendron griseum 
Robak i Torulomyces lagena Delitsch. 
Słowa kluczowe: grzyby mikroskopowe, poziom próchniczny gleby, grąd subkontynentalny Tilio-
Carpinetum 
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1.  Wstęp 
 
 Mikroorganizmy glebowe, w tym grzyby micromycetes, pełnią ważną rolę 
w ekosystemach lądowych. Jest to niezwykle liczna i różnorodna, pod względem 
taksonomicznym i metabolicznym, grupa organizmów. Różnorodność zbiorowisk 
grzybów zasiedlających glebę związana jest z wieloma czynnikami, między innymi, 
wynika z bardzo zróżnicowanej poziomej i pionowej struktury przestrzennej gleby, 
tworzonej przez cząstki stałe, fazę ciekłą i gazową. Jest również wywołana chemicz-
nym zróżnicowaniem związków organicznych, które występują w glebie i jednocze-
śnie stanowią substrat dla saprofitycznych mikroorganizmów glebowych. O różno-
rodności mikroorganizmów glebowych decyduje też konkurencja o biogeny, 
a także czasowa zmienność warunków, szczególnie w wierzchnich poziomach 
glebowych. Nie bez znaczenia są też czynniki związane z klimatem i pogodą – ilość 
opadów, ich rozkład w czasie roku i temperatura (Paul, Clark 2000; Badura 2003; 
van Loon, Duffy 2007; Niklińska, Stefanowicz 2015). 
 Glebowe grzyby micromycetes uczestniczą w rozkładzie złożonych związków 
organicznych, takich jak białka, wielocukry (lignina, celuloza), tłuszcze oraz wielu 
innych budujących martwą materię organiczną pochodzenia roślinnego i zwierzę-
cego – do aminokwasów, cukrów prostych, kwasów tłuszczowych, a te – do związ-
ków nieorganicznych (Paul, Clark 2000; Więckowski 2008). Następnie produkty 
rozkładu materii organicznej są wykorzystywane przez rośliny do produkcji bioma-
sy. Grzyby są również odpowiedzialne za tworzenie w ryzosferze różnorodnych 
asocjacji z korzeniami roślin wyższych, nawiązują też z nimi więzi symbiotyczne – 
typu mikoryz (Badura 2002, 2003, 2004). Pomiędzy grzybami glebowymi a rośli-
nami wyższymi powstają specyficzne relacje istotnie wpływające na wzrost i rozwój 
nie tylko pojedynczych gatunków, ale również całych zbiorowisk roślinnych (Badu-
ra 2004; Bogacz i in. 2004; Niklińska, Stefanowicz 2015). Działalność drobnoustro-
jów glebowych odgrywa ważną rolę w życiu roślin, a te w istotny sposób wpływają 
na rozwój drobnoustrojów. Korzenie roślin zmieniają warunki siedliska, w którym 
żyją, co ma ogromne znaczenie dla drobnoustrojów. Rośliny kształtują zespoły 
mikroorganizmów glebowych – ich strukturę ilościową i jakościową – a tym sa-
mym wpływają na przemiany mikrobiologiczne zachodzące w środowisku (Frączek 
2010). Współdziałanie mikroorganizmów i roślin wyższych doprowadza do po-
wstania pewnego rodzaju równowagi w układach biocenotycznych środowiska 
glebowego. Równowaga ta może być zakłócona przez każdy nowy dopływ substan-
cji chemicznej lub gwałtowną zmianę właściwości fizyczno-chemicznych gleby 
(Natywa i in. 2010). Zmiany parametrów mikrobiologicznych mogą być skutkiem 
oddziaływania zarówno czynników naturalnych, jak i antropogenicznych. Właści-
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wy stan zespołów mikroorganizmów glebowych, związany z ich aktywnością,  
liczebnością, czy też różnorodnością, stanowi natomiast podstawowe ogniwo 
w glebowych łańcuchach troficznych i jest warunkiem koniecznym do prawidłowe-
go funkcjonowania ekosystemów lądowych (Niklińska, Stefanowicz 2015). Stąd też, 
rozpoznanie składu zbiorowisk mikroorganizmów glebowych, jest niezbędnym 
i ważnym wskaźnikiem w ocenie stabilności ekologicznej ekosystemów (Dąbek- 
-Szreniawska 2002). Celem niniejszej pracy jest poznanie zbiorowiska grzybów 
micromycetes zasiedlających przypowierzchniową warstwę gleby w grądzie Tilio-
Carpinetum Tracz. 1962 z terenu Nadleśnictwa Białowieża w Puszczy Białowieskiej 
oraz określenie dominacji gatunkowej otrzymanych organizmów. 
 
 
2.  Teren badań 
 
 Puszcza Białowieska – jeden z największych i najlepiej zachowanych komplek-
sów leśnych na niżu środkowo-wschodniej Europy, w granicach Polski rozciąga się 
pomiędzy 23°31’ a 24°21’ długości geograficznej wschodniej i 52°29’ a 52°57’ szero-
kości geograficznej północnej (Sokołowski 2004). Teren Puszczy wznosi się od 134 
do 202 m n.p.m. (średnio ok. 170 m n.p.m.) i przecina go granica państwowa Polski 
z Białorusią. Polska część po zachodniej stronie granicy zajmuje obszar o po-
wierzchni 635 km2 i leży na terenie 5 gmin (Białowieży, Narewki, Hajnówki,  
Dubicz Cerkiewnych i Narwi) powiatu hajnowskiego, w województwie podlaskim. 
Białoruska część po stronie wschodniej, określana jako Państwowy Park Narodowy, 
zajmuje powierzchnię 875 km2 i leży w okręgach Brześć i Grodno. Na terenie Pol-
ski, ok. 105 km2 obszaru Puszczy Białowieskiej, zajmuje Białowieski Park Narodo-
wy, z czego 57,3 km2 podlega ochronie ścisłej. W Puszczy utworzono 21 rezerwa-
tów o łącznej powierzchni 119,5 km2. Pozostałą część Puszczy stanowią lasy gospo-
darcze zarządzane przez Lasy Państwowe, które, łącznie z rezerwatami przyrody, 
zajmują powierzchnię 526,9 km2. Lasy te znajdują się na terenie trzech nadleśnictw: 
Nadleśnictwa Białowieża (126,1 km2), Browsk (204,1 km2) i Hajnówka (196,7 km2), 
stanowiąc Leśny Kompleks Promocyjny „Puszcza Białowieska” (Walczak i in. 2001; 
Okołów 2003; Sokołowski 2004). 
 Klimat Puszczy Białowieskiej ma charakter kontynentalny, o średniej rocznej 
temperaturze powietrza 6,8°C i średniej rocznych opadów 617 mm (Górniak 2000). 
W kompleksie puszczańskim, w odniesieniu do klimatu zachodnioeuropejskiego, 
obserwuje się skrócenie okresu wegetacyjnego średnio do 205 dni i wydłużenie 
zalegania pokrywy śnieżnej średnio do 92 dni (Sokołowski 2004). 
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 Flora roślin naczyniowych Puszczy Białowieskiej liczy ok. 1017 gatunków, 
które należą do 93 rodzin i 428 rodzajów (Sokołowski 1995). Naturalny skład drze-
wostanu Puszczy buduje 25 rodzimych gatunków drzew, z których największy 
udział ma: świerk, sosna, dąb, olsza i brzoza. W stosunku do lasów Europy 
Wschodniej, drzewostan Puszczy Białowieskiej wyróżnia się dużym udziałem grabu 
i dębu, a w odróżnieniu od lasów Europy Zachodniej – brakiem buka i jawora 
(Sokołowski 2004). 
 Próbę glebową do badań mikologicznych pobrano z typowego płatu roślinne-
go grądu Tilio-Carpinetum. Zespół Tilio-Carpinetum Tracz. 1962 – wielogatunko-
wy las klonowo-lipowo-grabowy, na terenie Puszczy Białowieskiej reprezentuje 
kontynentalną, wschodnio-europejską postać. Na badanym terenie występuje on na 
gliniastej morenie dennej i świeżych siedliskach, które charakteryzują żyzne gleby 
brunatnoziemne, w typie gleb brunatnych. Drzewostany grądu typowego, na tere-
nie badań są wielogatunkowe i średnio zwarte. W górującej warstwie drzew wystę-
puje klon Acer platanoides, dąb Quercus robur, jesion Fraxinus excelsior i świerk 
Picea abies, a w warstwie podokapowej – grab Carpinus betulus i lipa Tilia cordata. 
Bogato wykształconą warstwę zielną budują eutroficzne (Stellaria holostea, Galeob-
dolon luteum, Galium odoratum) i mezotroficzne gatunki grądowe (Anemone 
nemorosa) oraz grupa gatunków towarzyszących – żyznych i średnio żyznych sie-
dlisk. Z gatunków towarzyszących, licznie jest reprezentowany Oxalis acetosella. 
Warstwa mszysta jest słabo wykształcona i budują ją głównie mchy grądowe (Atri-
chum undulatum, Eurhynchium angustirete). 
 Badaniom mikologicznym poddano próbę gleby pochodzącą z przypo-
wierzchniowej warstwy (z głębokości 5-15 cm), pobraną w lipcu 2015 roku z grądu 
Tilio-Carpinetum w Nadleśnictwie i Obrębie Białowieża w Puszczy Białowieskiej 
(oddział 424B, koordynaty współrzędnych 52°42’33.50” i 23°47’29.70”). Próbę 
glebową pobrano z poziomu próchnicznego o ciemnoszarej barwie, którego stan 
uwilgotnienia – w trakcie badań terenowych – oceniono jako suchy. 
 
 
3.  Metody badań 
 
 Do izolacji grzybów micromycetes wybrano metodę płytek glebowych Warcu-
pa (1950) w modyfikacji Mańki (Johnson, Mańka 1961; Mańka 1964; Mańka, Sal-
manowicz 1987). W celu określenia dominacji gatunkowej grzybów, posłużono się 
formułą zaproponowaną przez Trojana (1981) i Sierotę (1995): 
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gdzie: 
D – współczynnik dominacji 
Sa – suma izolatów danego gatunku grzyba 
S – suma izolatów badanego zbiorowiska grzybów glebowych 
 
 Grzyby oznaczono na podstawie cech makroskopowych i mikroskopowych, 
stosując standardowe klucze do oznaczania grzybów micromycetes (Raper, Fennell 
1965; Raper i in. 1968; Domsch, Gams 1972; Domsch i in. 1981; Pitt 1991). 
 
 
4.  Wyniki i dyskusja 
 
 Analiza próby glebowej pochodzącej z przypowierzchniowego poziomu gle-
bowego grądu Tilio-Carpinetum w Nadleśnictwie Białowieża, wskazuje na zróżni-
cowane zbiorowisko grzybów. Składa się ono ze 140 kolonii grzybów micromycetes 
i 16 różnych ich gatunków. Największą liczebnością cechują się: Penicillium jan-
czewski Zaleski (48 izolatów) i Mortierella ramanniana var angulispora (Naumov) 
Linnem. (36 izolatów). Gatunki te posiadają też największą dominację gatunkową, 
gdyż cecha ta jest uzależniona od frekwencji: im większa jest liczba izolatów danego 
gatunku w zbiorowisku, tym również większa jest dominacja gatunkowa. Wynosi 
ona odpowiednio 34% i 26% (tab.1). 
 W zbiorowisku grzybów znaczną frekwencją charakteryzują się również takie 
gatunki, jak: Trichoderma viride Pers. ex Gray (13 izolatów) i Absidia spinosa 
Lendner (10 izolatów). Dominacja gatunkowa wymienionych grzybów kształtuje 
się na poziomie 9% i 7%. Liczebność pozostałych gatunków wynosi od 9 do 1 izola-
tu, a dominacja gatunkowa od 6% do 0,7%. Do gatunków o najmniejszej frekwen-
cji, a tym samym najmniejszej dominacji gatunkowej, należą: Gliocladium catenula-
tum Gilm. & Abbott, Gliomastix murorum (Corda) Hughes, Hormonema dematioi-
des Melin & Nannf., Oidiodendron griseum Robak i Torulomyces lagena Delitsch 
(tab. 1). 
 
4.1.  Rola grzybów glebowych w zbiorowiskach grądowych 
 Grzyby glebowe micromycetes wykazują ogromną różnorodność funkcjonalną, 
dzięki której mogą tworzyć wielogatunkowe układy zajmujące różnorodne mikro-
siedliska, mogą również wypełniać różne zadania w swoich niszach, zapewniając 
S
SaD ⋅=100
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tym samym sprawne funkcjonowanie ekosystemu jako całości. Innymi słowy, 
grzyby te stanowią ważny składnik ekosystemów lądowych, pełniąc w nich wiele 
istotnych funkcji (Kałucka 2008). Obecność mikroorganizmów glebowych jest 
czynnikiem, który wraz z szatą roślinną, określa zarówno kierunek, jak i charakter 
przemian biochemicznych, a także całość przemian związanych z aktywnością 
biologiczną i właściwościami fizykochemicznymi gleb (Paul, Clark 2000; Natywa 
i in. 2010). Wynikiem relacji pomiędzy grzybami a roślinami wyższymi jest specy-
ficzny dla danego środowiska przyrodniczego stan równowagi dynamicznej (Skiba 
2002). Grzyby odgrywają kluczową rolę w rozkładzie substancji organicznej dostar-
czanej przez szatę roślinną i są niezbędnym ogniwem w łańcuchu reakcji, których 
efektem, z jednej strony, jest powstawanie próchnicy, a z drugiej – mineralizacja 
związków organicznych (Schlegel 2000; van Loon, Duffy 2007). Wynika z tego, że 
podłożem dla ich rozwoju może być każda obumierająca roślina, a wiele grzybów to 
pierwsi kolonizatorzy substancji gromadzącej się w powierzchniowej części gleb po 
obumarciu roślin (Badura 2003). 
 
Tabela 1. Frekwencja i dominacja gatunkowa grzybów zasiedlających analizowaną glebę 
Gatunek grzyba 
Frekwencja 
[szt.] 
Dominacja 
gatunkowa [%] 
Penicillium janczewski Zaleski 
Mortierella ramanniana var angulispora (Naumov) Linnem. 
Trichoderma viride Pers. ex Gray 
Absidia spinosa Lendner 
Scopulariopsis brevicaulis (Sacc.) Bain. 
Chrysosporium merdarium (Link ex Grev.) Carm. 
Trchiderma koningii Oudem. 
Trichoderma polysporum (Link ex Pers.) Rifai 
Acremonium rutilum W. Gams 
Aspergillus niger van Tieghem 
Penicillium canescens Scopp 
Gliocladium catenulatum Gilm. & Abbott 
Gliomastix murorum (Corda) Hughes 
Hormonema dematioides Melin & Nannf. 
Oidiodendron griseum Robak 
Torulomyces lagena Delitsch 
48 
36 
13 
10 
9 
6 
4 
3 
2 
2 
2 
1 
1 
1 
1 
1 
34 
26 
9 
7 
6 
4 
3 
2 
1 
1 
1 
0,7 
0,7 
0,7 
0,7 
0,7 
Razem: 140  
Źródło: Opracowanie własne 
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 Zbiorowisko grzybów micromycetes, zasiedlające badaną glebę grądu Tilio-
Carpinetum, cechuje się zróżnicowaniem, zarówno ilościowym (140 kolonii), jak i 
jakościowym (16 gatunków). Jednak grądy to wielogatunkowe i wielowarstwowe 
lasy mieszane występujące na żyznych, mineralnych i optymalnie wilgotnych siedli-
skach (Matuszkiewicz 1981, 1993; Faliński, Pawlaczyk 1991). Są to fitocenozy 
o wysokiej troficzności, a gleby, na których występują, cechują się znaczną ilością 
materii organicznej. Dlatego też oczekiwano, że zbiorowisko grzybów zasiedlające 
poziom próchniczny gleby zespołu grądowego będzie posiadało większą frekwencję 
i będzie wyraźniej zróżnicowane jakościowo w porównaniu z uzyskanymi wynika-
mi. Sugerowały to również wyniki wcześniej prowadzonych przez autorkę badań 
w zbiorowiskach grądowych (Tyszkiewicz 1999, 2001). Otrzymane rezultaty to 
najprawdopodobniej skutek niewielkiej ilości opadów i wysokich temperatur po-
wietrza, które panowały w okresie poprzedzającym pobranie próby glebowej, która 
– w czasie poboru – była sucha. Grzyby natomiast do rozwoju potrzebują nie tylko 
substratu, jakim jest substancja organiczna, ale również wpływ na ich kondycję 
i występowanie ma wilgotność i temperatura – zarówno gleby, jak i powietrza 
(Paul, Clark 2000; Schlegel 2000). Borowska (1986) stwierdziła, że w okresach 
upalnych i suchych miesiącach letnich, rozwój grzybów mikroskopowych jest za-
hamowany. Grzyby micromycetes – to składnik biocenozy najszybciej reagujący na 
zmiany parametrów środowiska (Błaszczyk 2007; Frączek 2010). Dlatego też mogą 
być one wykorzystywane jako wskaźnik zmian środowiskowych. Każda zmiana 
warunków siedliska ma wpływ na zmianę struktur zbiorowisk grzybów glebowych 
i stosunki biotyczne panujące pomiędzy mikroorganizmami (Paul, Clark 2000; 
Barabasz, Vořišek 2002; Bogacz i in. 2004). 
 Analizowane zbiorowisko grzybów składa się z gatunków kosmopolitycznych 
saprotrofów posiadających umiejętność wykorzystywania łatwo rozpuszczalnych 
materiałów, takich jak cukry i aminokwasy. Należą do nich, między innymi, grzyby 
rodzaju: Aspergillus, Penicillium, Trichoderma, czy też Absidia. Grzyby te mają 
zdolność do szybkiego zasiedlania świeżo obumarłych organizmów wchodzących 
w skład materii organicznej (Wiąckowski 2008). W badanym zbiorowisku wystę-
powały również grzyby odgrywające znaczącą rolę w degradacji celulozy. Należą do 
nich, między innymi, Mortierella i Trichoderma (Schlegel 2000). Ponadto grzyby 
rodzaju Trichoderma znane są z dużej aktywności metabolicznej. Są to gatunki 
o dużych zdolnościach adaptacyjnych, które występują w różnych środowiskach 
i cechują się szybkim tempem wzrostu (Sierota 1982). Podobnymi cechami charak-
teryzują się grzyby rodzaju Glocladium, które – podobnie jak Trichoderma – wyko-
rzystywane są w biologicznej ochronie roślin, między innyi, przed fusariozami 
(Paavanen-Huhtala i in. 2000; Strasser i in. 2011). 
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 Największe znaczenie w badanym zbiorowisku grzybów stwierdzono dla 
Penicillium janczewski Zaleski i Mortierella ramanniana var angulispora (Naumov) 
Linnem. Gatunki te cechują się również największą dominacją, co wskazuje jedno-
cześnie na ich znaczącą rolę w zbiorowiskach grądowych. 
 
 
5.  Wnioski 
 
1. Zbiorowisko grzybów zasiedlające przypowierzchniowy poziom glebowy 
grądu Tilio-Carpinetum w Nadleśnictwie Białowieża cechuje się wyraźnym 
zróżnicowaniem. 
2. Największą dominacją gatunkową, a tym samym największym znaczeniem 
w zbiorowisku grzybów, cechują się: Penicillium janczewski Zaleski i Mortie-
rella ramanniana var angulispora (Naumov) Linnem. 
 
Podziękowania 
Badania zrealizowano w ramach prac Nr S/WBiIŚ/1/14 i Nr S/WBiŚ/5/2016 oraz sfinanso-
wano ze środków na naukę MNiSW. 
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1.  Wstęp 
 
 Miasta stanowią interesujący obiekt badań, o czym świadczą liczne publikacje 
dotyczące porostów w wielu miejscowościach w Europie (np. Skye 1968; Nimis i in. 
1988; Munzi i in. 2007; Gottas 2002) i w Polsce (np. Fałtynowicz i in. 1991; Kepel 
1999; Izydorek 2005; Kubiak 2005; Matwiejuk 2007; Kubiak, Kukwa 2008; Łubek 
2010; Adamska 2012; Juźwin i in. 2012). Na terenie województwa podlaskiego 
zbadano biotę porostów wielu miast: Białegostoku (Matwiejuk 2007), Ciechanowca 
(Matwiejuk, Kolanko 2007), Drohiczyna (Matwiejuk 2009b), Sokółki (Matwiejuk, 
Kałuska 2014), Supraśla (Matwiejuk 2015a), Łomży (Matwiejuk, Chojnowska 2016) 
i wsi: Mielnika (Matwiejuk 2008), Bociek (Matwiejuk 2009a), Białowieży (Matwie-
juk 2011), Narwi (Matwiejuk, Korobkiewicz 2012), Klewinowa (Kiercul 2013a), 
Krynickie (Kiercul 2013b), Tryczówki (Kiercul 2014), Nowosady (Kiercul 2015a), 
Hermanówki (Kiercul 2015b), Janowicze (Kiercul 2015c). 
 Miasto Choroszcz, położone w województwie podlaskim, niedaleko od Na-
rwiańskiego Parku Narodowego, stanowi interesujący obszar badawczy. Od 2015 
roku na obszarze Choroszczy prowadzone są badania lichenologiczne. Biota poro-
stów Choroszczy nie posiada dotychczas całościowego opracowania. Jedynie Ma-
twiejuk (2015b) wymienia kilkadziesiąt gatunków porostów z parku pałacowego 
w Choroszczy. 
 Celem pracy jest przedstawienie dokumentacji lichenologicznej obrazującej 
bioróżnorodność bioty porostów na terenie Choroszczy, z uwzględnieniem uwa-
runkowań siedliskowych poszczególnych gatunków. W tracie realizacji głównego 
celu, dokonano analizy następujących zagadnień: zróżnicowania gatunkowego 
grzybów zlichenizowanych, udziału poszczególnych grup ekologicznych, udziału 
gatunków specjalnej troski oraz przedstawiono udział porostów w różnych rejo-
nach miasta. 
 
 
2.  Teren badań 
 
 Miasto Choroszcz (53°08’35”N 22°59’20”E) jest położone w środkowej części 
województwa podlaskiego, na Nizinie Północnopodlaskiej, na terenie Wysoczyzny 
Białostockiej (Kondracki 2011). Badany teren, pod względem geobotanicznym, 
usytuowany jest w Dziale Północno Mazursko-Białoruskim, w Krainie Północno-
padlaskiej, w Podkrainie Białostocko-Wołkowyskiej, w Okręgu Puszczy Knyszyń-
skiej (Matuszkiewicz 2008). Przez miasto przepływa rzeka Horodnianka, prawy 
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dopływ Narwi. Obszar, na którym rozpościera się miasto, cechuje się elementami 
klimatu kontynentalnego umiarkowanego ciepłego i klimatu umiarkowanego 
wilgotnego (Górniak 2000). Miasto Choroszcz zajmuje powierzchnię 16,79 km² 
i zamieszkuje ją 5 795 mieszkańców. Współczesna infrastruktura miasta składa się 
z zabudowań domów jednorodzinnych oraz bloków. W centrum miasta obecne są 
zabudowania drewniane, jednak dominują zabudowania murowane. Zieleń miejska 
Choroszczy zajmuje powierzchnię ok. 1,39 ha (Danowski 2004). Na tereny zielone 
miasta składają się: park pałacowy Jana Klemensa i Izabeli Branickich, skwery, 
cmentarz żydowski, cmentarz miejski i drzewa przydrożne. 
 
 
3.  Materiał i metody 
 
 Badania terenowe przeprowadzono w latach 2015-2016 na terenie miasta 
Choroszcz, na 41 stanowiskach. Spisy lichenologiczne i materiał zbierane były przy 
użyciu metody marszrutowej. 
 Porosty oznaczono stosowanymi w lichenologii metodami standardowymi, na 
podstawie analizy morfologiczno-anatomicznej oraz testów barwnych. Taksony 
krytyczne poddano chromatografii cienkowarstwowej (TLC) (Orange i in. 2001) 
w celu identyfikacji wtórnych metabolitów porostowych i były to rodzaje: Lepraria 
i Rhizocarpon oraz porosty z grupy Cladonia chlorophaea – pyxidata. Nomenklatu-
rę gatunków przyjęto według Diedericha i in. (2016), z wyjątkiem następujących 
taksonów: Circinaria calcarea (Nordin i in. 2010), Calogaya decipiens, C. pusilla, 
Flavoplaca citrina, F. oasis, Polycauliona polycarpa, Rusavskia elegans (Arup i in. 
2013) oraz Myriolecis albescens, M. dispersa, M. hagenii (Zhao Xin i in. 2015). Znaj-
dujący się w omówieniu wyników wykaz gatunków zagrożonych wraz ze statusem 
ich zagrożenia, został sporządzony na podstawie Czerwonej listy porostów w Polsce 
(Cieśliński i in. 2006), natomiast wykaz gatunków podlegających ochronie prawnej, 
zgodnie z Rozporządzeniem Ministra Środowiska (Rozporządzenie 2014). 
 Niezbędny do identyfikacji materiał zielnikowy znajduje się w Zielniku Insty-
tutu Biologii Uniwersytetu w Białymstoku. 
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4.  Wyniki 
 
 W wyniku przeprowadzonych badań na terenie miasta Choroszcz, stwier-
dzono 74 gatunki porostów, należące do 39 rodzajów. Najliczniej reprezentowane 
są rodzaje: Lecanora (11 gatunków), Physcia (6), Cladonia (4). 
 
WYKAZ GATUNKÓW: 
Acarospora fuscata (Schrad.) Th. Fr. – konstrukcje kamienne 
Bilimbia sabuletorum (Schreb.) Arnold – mszaki 
Buellia punctata (Hoffm.) A. Massal. – kora Fraxinus excelsior 
Calogaya decipiens (Arnold) Arup, Frödén & Søchting – konstrukcje: betonowe, kamienne, 
drewniane  
Calogaya pusilla (A. Massal.) Arup, Frödén & Søchting – konstrukcje betonowe 
Candelariella aurella (Hoffm.) Zahlbr. – konstrukcje: betonowe, kamienne, drewniane, 
metalowe 
Candelariella vitellina (Hoffm.) Müll. Arg. – konstrukcje: betonowe, kamienne, drewnia-
ne, metalowe 
Candelariella xanthostigma (Ach.) Lettau – kora Betula pendula, Crataegus sp.,  
Fraxinus excelsior, Salix alba, Sorbus aucuparia, Tilia cordata, T. platyphyllos 
Circinaria calcarea (L.) A. Nordin, Savić & Tibell – konstrukcje: betonowe, kamienne 
Cladonia coniocraea (Flörke) Spreng., nom. cons. – konstrukcje drewniane, gleba 
Cladonia fimbriata (L.) Fr. – kora Tilia cordata, gleba 
Cladonia chlorophaea (Sommerf.) Spreng. – konstrukcje drewniane, gleba 
Cladonia glauca Flörke – gleba 
Evernia prunastri (L.) Ach. – kora Fraxinus excelsior, Larix decidua, Populus nigra, Tilia 
cordata, konstrukcje drewniane 
Flavoparmelia caperata (L.) Hale – kora Fraxinus excelsior 
Flavoplaca citrina (Hoffm.) Arup, Frödén & Søchting – konstrukcje betonowe 
Flavoplaca oasis (A. Massal.) Arup, Frödén & Søchting – konstrukcje: betonowe, 
drewniane 
Hypocenomyce scalaris (Ach.) M. Choisy – kora Betula pendula, Pinus sylvestris, 
konstrukcje drewniane 
Hypogymnia physodes (L.) Nyl.– kora Betula pendula, Larix decidua, Picea abies,  
Pinus sylvestris, konstrukcje drewniane, mszaki 
Hypogymnia tubulosa (Schaer.) Hav. – kora Fraxinus excelsior, Larix decidua 
Lecanora allophana Nyl. – kora Fraxinus excelsior 
Lecanora carpinea (L.) Vain. – kora Crataegus sp., Fraxinus excelsior, Salix caprea,  
Thuja occidentalis, Tilia cordata 
Lecanora chlarotera Nyl. – kora Alnus glutinosa, Fraxinus excelsior 
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Lecanora conizaeoides Cromb. – kora Pinus sylvestris 
Lecanora crenulata Hook. – konstrukcje betonowe 
Lecanora expallens Ach. – kora Betula pendula, Fraxinus excelsior 
Lecanora polytropa (Hoffm.) Rabenh. – konstrukcje: betonowe, drewniane 
Lecanora pulicaris (Pers.) Ach. – kora Fraxinus excelsior, Thuja occidentalis, Tilia cordata 
Lecanora rupicola (L.) Zahlbr. subsp. rupicola – konstrukcje kamienne 
Lecanora symmicta (Ach.) Ach. – kora Fraxinus excelsior 
Lecanora varia (Hoffm.) Ach. – konstrukcje drewniane 
Lecidella elaeochroma (Ach.) M. Choisy – kora Fraxinus excelsior, Populus tremula, Salix 
caprea 
Lecidella stigmatea (Ach.) Hertel & Leuckert – konstrukcje betonowe 
Lepraria elobata Tønsberg – kora Fraxinus excelsior, Tilia platyphyllos 
Lepraria incana (L.) Ach. – kora Acer platanoides, Alnus glutinosa, Betula pendula,  
Fraxinus excelsior, Pinus sylvestris, Salix caprea, Tilia cordata 
Melanelixia fuliginosa (Duby) O. Blanco & al. – konstrukcje kamienne 
Melanelixia glabratula (Lamy) Sandler & Arup – kora Larix decidua, Tilia cordata 
Melanohalea exasperatula (Nyl.) O. Blanco & al. – kora Carpinus betulus, konstrukcje 
betonowe 
Micarea denigrata (Fr.) Hedl. – konstrukcje drewniane 
Myriolecis albescens (Hoffm.) Śliwa, Zhao Xin & Lumbsch – konstrukcje betonowe  
Myriolecis dispersa (Pers.) Śliwa, Zhao Xin & Lumbsch – konstrukcje: betonowe, drewnia-
ne, metalowe 
Myriolecis hagenii (Ach.) Śliwa, Zhao Xin & Lumbsch – kora Fraxinus excelsior,  
Populus tremula, Salix caprea 
Parmelia sulcata Taylor – kora Acer pseudoplatanus, Aesculus hippocastanum, Betula  
pendula, Carpinus betulus, Crataegus sp., Fraxinus excelsior, Larix decidua, Padus avium, 
Quercus robur, Salix alba, S. caprea, Sorbus aucuparia, Thuja occidentalis, Tilia cordata, 
T. platyphyllos, konstrukcje drewniane 
Parmelina tiliacea (Hoffm.) Ach. – kora Fraxinus excelsior 
Peltigera rufescens (Weiss) Humb. – mszaki 
Pertusaria coccodes (Ach.) Nyl. – kora Tilia cordata 
Phaeophyscia nigricans (Flörke) Moberg – konstrukcje betonowe 
Phaeophyscia orbicularis (Neck.) Moberg – kora Acer pseudoplatanus, Aesculus 
hippocastanum, Betula pendula, Carpinus betulus, Cerasus sp., Fraxinus excelsior, Picea 
pungens, Populus tremula, Prunus padus, Quercus robur, Robinia pseudacacia, Salix caprea, 
Sorbus aucuparia, Syringa vulgaris, Thuja occidentalis, Tilia cordata, T. platyphyllos, 
konstrukcje: betonowe, kamienne, drewniane, metalowe, kamienie, suche gałęzie i martwe 
pnie drzew 
Phlyctis argena (Spreng.) Flot. – kora Acer platanoides, Fraxinus excelsior, Padus avium, 
Populus nigra, Salix caprea, Tilia cordata, konstrukcje kamienne 
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Physcia adscendens H. Olivier – kora Betula pendula, Carpinus betulus, Fraxinus excelsior, 
Ligustrum vulgare, Pinus sylvestris, Populus tremula, Prunus domestica, Rhus typhina,  
Salix alba, S. caprea, Sorbus aucuparia, Thuja occidentalis, Tilia cordata, konstrukcje: 
betonowe, kamienne, drewniane, metalowe, kamienie, suche gałęzie i martwe pnie drzew 
Physcia aipolia (Humb.) Fürnr. – kora Acer pseudoplatanus 
Physcia caesia (Hoffm.) Fürnr. – konstrukcje: betonowe, metalowe, kamienne 
Physcia dubia (Hoffm.) Lettau var. dubia – kora Acer pseudoplatanus, Betula pendula, 
Carpinus betulus, Crataegus sp., Fraxinus excelsior, Populus tremula, Prunus padus,  
Salix caprea, Sorbus aucuparia, Syringa vulgaris, Tilia cordata, T. platyphyllos,  
konstrukcje: betonowe, kamienne, drewniane, metalowe 
Physcia stellaris (L.) Nyl. – kora Fraxinus excelsior, Larix decidua, Sorbus aucuparia,  
Thuja occidentalis, Tilia cordata, konstrukcje drewniane 
Physcia tenella (Scop.) DC. – kora Betula pendula, Larix decidua, Padus avium 
Physconia enteroxantha (Nyl.) Poelt – kora Acer platanoides, Carpinus betulus, Fraxinus 
excelsior, Tilia cordata 
Physconia grisea (Lam.) Poelt – kora: Betula pendula, Fraxinus excelsior, Populus tremula, 
Robinia pseudacacia, Salix alba, Sorbus aucuparia, Tilia cordata 
Polycauliona polycarpa (Hoffm.) Frödén, Arup & Søchting – kora Carpinus betulus, 
Fraxinus excelsior, Larix decidua, Picea pungens, Thuja occidentalis, Tilia cordata, 
konstrukcje: drewniane, metalowe, suche gałęzie i martwe pnie drzew 
Porpidia crustulata (Ach.) Hertel & Knoph – konstrukcje kamienne 
Protoparmeliopsis muralis (Schreb.) M. Choisy – konstrukcje: betonowe, kamienne, drew-
niane, metalowe, eternit 
Ramalina farinacea (L.) Ach. – kora Fraxinus excelsior, Salix caprea, Tilia cordata 
Ramalina fraxinea (L.) Ach. – kora Salix caprea, Tilia cordata 
Ramalina pollinaria (Westr.) Ach. – kora Tilia cordata, konstrukcje kamienne 
Rusavskia elegans (Link) S.Y. Kondr. & Kärnefelt – konstrukcje betonowe 
Rhizocarpon distinctum Th. Fr. – konstrukcje kamienne 
Sarcogyne regularis Körb. – konstrukcje betonowe 
Scoliciosporum chlorococcum (Stenh.) Vězda – kora Alnus glutinosa, Betula pendula, Frax-
inus excelsior, F. pennsylvanica, Populus tremula, Tilia cordata, T. platyphyllos,  
Ulmus laevis, U. minor 
Trapeliopsis flexuosa (Fr.) Coppins & P. James – konstrukcje drewniane 
Trapeliopsis granulosa (Hoffm.) Lumbsch – gleba 
Verrucaria muralis Ach. – konstrukcje betonowe 
Verrucaria nigrescens Pers. – konstrukcje: betonowe, kamienie 
Xanthoparmelia conspersa (Ach.) Hale – konstrukcje kamienne 
Xanthoparmelia loxodes (Nyl.) O. Blanco & al. – konstrukcje kamienne 
Xanthoria parietina (L.) Th. Fr. – kora Acer pseudoplatanus, Aesculus hippocastanum, 
Betula pendula, Carpinus betulus, Cerasus sp, Fraxinus excelsior, Larix decidua, Ligustrum 
vulgare, Picea pungens, Populus tremula, Prunus domestica, P. padus, Quercus robur,  
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Rhus typhina, Robinia pseudacacia, Salix alba, S. caprea, Sorbus aucuparia, Syringa vulgaris, 
Thuja occidentalis, Tilia cordata, T. platyphyllos, konstrukcje: betonowe, drewniane, ka-
mienne, metalowe, kamienie, suche gałęzie i martwe pnie drzew. 
 
 Porosty nadrzewne. Epifity są dominującą grupą siedliskową na terenie Cho-
roszczy. Znaczne zróżnicowanie gatunkowe drzew i krzewów (32 gatunków) jest 
przyczyną dużego zróżnicowania porostów nadrzewnych (39 gatunków), z czego 25 
to epifity wyłącznie zasiedlające to podłoże. Ich notowania pochodzą z kory drzew 
rosnących w parku pałacowym, na skwerach, cmentarzach, przy drogach, w obrębie 
zabudowań. Biota porostów drzew liściastych (38 gatunków) jest bardziej zróżni-
cowana pod względem ilościowym niż forofitów iglastych (16). Wspólnych gatun-
ków wyłącznych, występujących zarówno na korze drzew liściastych i iglastych, jest 
4. Są to: Hypogymnia tubulosa, Lecanora pulicaris, Melanelixia glabratula i Physcia 
tenella. Porostów epifitycznych rosnących wyłącznie na korze drzew liściastych jest 
18 gatunków, między innymi: Candelariella xanthostigma, Flavoparmelia caperata, 
Physcia aipolia, Physconia enteroxantha, P. grisea, Ramalina farinacea i R. fraxinea. 
 Najbogatszą biotą porostów charakteryzują się: Fraxinus excelsior (28 gatun-
ków) oraz Tilia cordata (22). Wśród drzew iglastych dominuje Larix decidua, na 
korze którego wykazano obecność 9 gatunków. 
 Porosty naskalne. Podłoże skalne kolonizują 33 gatunki, 17 z nich wyłącznie. 
Dominują porosty zasiedlające antropogeniczne podłoża, zasobne w węglan wapnia 
(24 gatunki). Sztuczne substraty skalne, jak betonowe konstrukcje (słupy, mury, 
ogrodzenia, krawężniki) są wszechobecne na terenach zurbanizowanych. Na podło-
żach naturalnych, którymi są kamienie znajdowane na peryferiach miasta lub wy-
korzystywane do budowy ogrodzeń, nagrobków, występuje 20 gatunków. Dwa 
gatunki (Circinaria calcarea, Verrucaria nigrescens) odnotowano na obu typach 
podłoży. 
 Porosty martwego drewna. W trakcie badań stwierdzono występowanie 
22 gatunków zasiedlających martwe drewno, w tym tylko trzy gatunki wyłączne dla 
tego substratu. Są to: Lecanora varia, Micarea denigrata i Trapeliopsis flexuosa. 
Na terenie miasta porosty epiksyliczne zasiedlają podłoża pochodzenia naturalnego 
(suche gałęzie, obumierające pnie drzew, próchniejące pniaki) i antropogenicznego 
(ławki, poręcze, płoty, krzyże). Na podłożach naturalnego pochodzenia stwierdzo-
no tylko cztery gatunki, a na konstrukcjach drewnianych – 22. Większość gatun-
ków to porosty pospolite, notowane również na innych podłożach, głównie na 
korze drzew, jak i podłożu skalnym. Są to: Flavoplaca oasis, Phaeophyscia orbicu-
laris, Physcia adscendens, Xanthoria parietina i inne. Na martwym drewnie stwier-
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dzono występowanie porostów naskalnych: Calogaya decipiens, Myriolecis dispersa, 
Protoparmeliopsis muralis. 
 Porosty naziemne. Na terenie miasta odnotowano pięć gatunków zasiedla-
jących glebę. Wśród nich dominują gatunki z rodzaju Cladonia. Rosną one na 
terenie otwartym na murawie piaskowej, w peryferyjnej części miasta. 
 Porosty rosnące na mszakach. Na mszakach odnotowano trzy gatunki poro-
stów, w tym dwa wyłączne Bilimbia sabuletorum i Peltigera rufescens. 
 Porosty nietypowych podłoży. Na badanym terenie odnotowano 10 gatun-
ków porostów rosnących na nietypowych podłożach, w tym na konstrukcjach 
metalowych, np. płotach, krzyżach (10) i eternicie (1). Często tworzą one populacje 
złożone z kilku gatunków. Są wśród nich pospolite gatunki, jak: Candelariella au-
rella, Phaeophyscia orbicularis, Physcia adscendens, P. caesia, P. dubia, Polycauliona 
polycarpa, Protoparmeliopsis muralis. Wiele z nich zasiedla również inne podłoża, 
takie jak: beton, korę drzew i martwe drewno. 
 Udział porostów w różnych rejonach miasta. Stwierdzono różnice w roz-
mieszczeniu porostów w różnych rejonach miasta. Największe zróżnicowanie ga-
tunkowe porostów odnotowano na terenach zielonych – 54 gatunki, a najmniejsze 
w centrum – 27. Swoistą enklawę porostów w Choroszczy stanowi park pałacowy 
Letniej Rezydencji Branickich. Na jego terenie zaobserwowano 53 gatunki poro-
stów. W parku najczęstszymi podłożami dla porostów są kora drzew liściastych 
oraz betonowe konstrukcje (Matwiejuk 2015b). 
 Udział porostów specjalnej troski. Wartość przyrodniczą miasta Choroszcz 
podkreśla obecność sześciu gatunków porostów objętych ochroną prawną, w tym 
dwóch objętych ochroną ścisłą – Parmelina tiliacea, Ramalina fraxinea i czterech 
ochroną częściową – Flavoparmelia caperata, Hypogymnia tubulosa, Ramalina 
farinacea, R. pollinaria (Rozporządzenie 2014). Większość z nich zasiedla korę 
drzew liściastych (Fraxinus excelsior, Tilia cordata i Salix caprea). Jeden gatunek 
stwierdzono na podłożu skalnym. Jest to krzaczkowata plecha Ramalina pollinaria. 
Porosty chronione rosną najczęściej w postaci pojedynczych plech, których kondy-
cja jest dobra. Enklawami występowania tych porostów na terenie Choroszczy są 
park pałacowy oraz cmentarz. Mniej liczniej porosty specjalnej troski występują 
w peryferyjnych częściach miasta i na drzewach przydrożnych. Wśród porostów 
chronionych dominują porosty krzaczkowate z rodzaju Ramalina oraz porosty 
listkowate: Hypogymnia tubulosa, Flavoparmelia caperata i Parmelina tiliacea. 
 Na badanym terenie odnotowano osiem gatunków porostów umieszczonych 
na Czerwonej liście porostów w Polsce (Cieśliński i in. 2006), w tym dwa gatunki 
w kategorii wymierające (EN) – Flavoparmelia caperata i Ramalina fraxinea, trzy 
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w kategorii narażone (VU) – Parmelina tiliacea, Ramalina farinacea i R. pollinaria 
oraz trzy w kategorii bliskie zagrożenia (NT) – Evernia prunastri, Pertusaria cocco-
des i Physcia aipolia. Najbardziej zagrożoną grupą porostów są epifity. Zasiedlają 
one 6 gatunków drzew (Acer pseudoplatanus, Fraxinus excelsior, Larix decidua, 
Populus nigra, Salix caprea, Tilia cordata) oraz martwe drewno, np. suche gałęzie 
i konstrukcje kamienne, np. nagrobki. 
 
 
5.  Dyskusja i wnioski 
 
 Miarą różnorodności biologicznej lichenobioty jest liczba gatunków porostów 
stwierdzonych na badanym terenie. Lista gatunków grzybów zlichenizowanych 
Choroszczy obejmuje 74 gatunki. Na tle innych, porównywalnych obiektów 
w województwie podlaskim, zróżnicowanie gatunkowe porostów miasta należy 
uznać za niskie. Ogólna liczba gatunków (74) jest mniejsza do stwierdzonych 
w podobnych badanych miejscowościach na Podlasiu, gdzie stwierdzono odpo-
wiednio: w Drohiczynie (Matwiejuk 2009b) – 86 gatunków, w Supraślu (Matwiejuk 
2015a) – 89, w Mielniku (Matwiejuk 2008) – 91, w Narwi (Matwiejuk, Korob-
kiewicz 2012) – 97, w Ciechanowcu (Matwiejuk, Kolanko 2007) – 114, w Boćkach 
(Matwiejuk 2009a) – 118. W porównaniu do wyników inwentaryzacji przeprowa-
dzonej na terenie dziewięciu miast polskiego wybrzeża (Izydorek 2005), liczba 
gatunków porostów występujących w Choroszczy jest wyższa niż w Międzyzdro-
jach – 68, Kołobrzegu – 66, Władysławowie – 59, Darłowie-Darłówku – 52 oraz 
Helu – 46. 
 Biota porostów dużych aglomeracji miejskich w Europie szacowana jest na 
100 do 200 gatunków, np. Sztokholmu (Skye 1968), Rzymu (Nimis i in. 1988, Mun-
zi i in. 2007), Salzburga (Gottas 2002). Największą liczbę gatunków tych organi-
zmów wśród miast Polski podali: Kubiak (2005) oraz Kubiak, Kukwa (2008) 
z Olsztyna – 294, Łubek (2010) z Kielc – 240, Adamska (2012) z Torunia – 195, 
Kepel (1999) z Poznania – 178, Matwiejuk (2007) z Białegostoku – 154. 
 Porosty w Choroszczy odnotowano na różnorodnych typach podłoży. Dostęp-
ność i różnorodność tych substratów jest wyznacznikiem różnorodności składu 
gatunkowego. W lichenobiocie miasta dominującą grupę stanowią porosty nad-
rzewne (39 gatunków); podobnie jak w innych miejscowościach w województwie 
podlaskim, gdzie na korze drzew odnotowano, odpowiednio: w Białowieży (Mat-
wiejuk 2011) – 68 gatunków, w Boćkach (Matwiejuk 2009a) – 57, w Ciechanowcu 
(Matwiejuk, Kolanko 2007) – 55, Mielniku (Matwiejuk 2008) – 47, Narwi (Mat-
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wiejuk, Korobkiewicz 2012) – 46, Drohiczynie (Matwiejuk 2009b) – 43, w Kry-
nickich – 39 (Kiercul 2013b), Nowosadach (Kiercul 2015a) – 27, Hermanówce 
(Kiercul 2015b) – 26. Tak znaczna różnorodność gatunkowa tych roślin oraz obfi-
tość występowania wynika ze zróżnicowanych warunków siedliskowych, dużego 
zagęszczenia i zróżnicowania gatunkowego forofitów w miastach. Wieloletnie 
badania prowadzone w miastach na polskim wybrzeżu Bałtyku (Izydorek 2005) 
oraz w Karpaczu (Juźwin i in. 2012) udokumentowały również znaczny udział 
porostów epifitycznych. Należy zwrócić uwagę, że trzon epifitycznej bioty 
w miastach położonych w różnych rejonach Polski stanowią pospolite gatunki 
porostów pyło- i azotolubnych, o plechach listkowatych, np. Phaeophyscia orbi-
cularis, Physcia adscendens, P. tenella, Polycauliona polycarpa i Xanthoria parietina. 
 Wśród porostów naskalnych, najliczniej reprezentowaną grupą siedliskową, są 
porosty wapieniolubne, związane z betonem. Są one rozpowszechnione, zwłaszcza 
w strefie miejskiej. Do najpospolitszych należą: Calogaya decipiens, C. pusilla, Can-
delariella aurella, Myriolecis albescens, M. dispersa, Phaeophyscia orbicularis i Xan-
thoria parietina. Często pokrywają duże powierzchnie, zwłaszcza na tynkach sta-
rych domów, murach i słupach. 
 Lichenobiota epigeiczna Choroszczy jest uboga (tylko 5 gatunków) z powodu 
braku siedlisk dla rozwoju porostów naziemnych. Dla porównania, w Toruniu 
(Adamska 2012), na obszarach leśnych i w licznych murawach napiaskowych, 
stwierdzono 53 gatunki. Największe zróżnicowanie gatunkowe porostów naziem-
nych w miejscowościach na Podlasiu stwierdzono w Boćkach (Matwiejuk 2009a) – 
31 gatunków i w Ciechanowcu (Matwiejuk, Kolanko 2007) – 22. 
 Wiele miast w Polsce charakteryzuje duży udział zieleni wysokiej, w tym ob-
szarów leśnych, co wyraźnie zwiększa udział ogólnej liczby gatunków porostów 
miasta. Tereny zielone w Choroszczy to głównie park pałacowy, skwery i cmen-
tarze, brak jest na terenie miasta kompleksów leśnych. Dla porównania, wyłącznie 
na terenach leśnych w Toruniu (Adamska 2012) wystąpiły 44 gatunki, a w Olszty-
nie (Kubiak 2005) – 39. Lasy w tych miastach są siedliskiem występowania gatun-
ków uznanych za wskaźniki niżowych lasów puszczańskich w Polsce. 
 Na terenie Choroszczy największe zróżnicowanie gatunkowe porostów zaob-
serwowano w parku pałacowym (Matwiejuk 2015b). Parki, szczególnie te stare, 
zabytkowe, ze względu na wiekowe drzewostany, skalne mury budynków, kon-
strukcje betonowe są również miejscem występowania rzadkich i zagrożonych 
gatunków porostów. Mimo niewielkich powierzchniowo obszarów, różnorodności 
siedlisk i forofitów, biota porostów parków jest duża (Czarnota 1994, Kolanko, 
Matwiejuk 2007, Matwiejuk 2015b). 
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 Obszary miejskie charakteryzuje znaczący udział gatunków uznanych za  
lokalnie bardzo rzadkie i rzadkie, w tym występujące na terenie badań na pojedyn-
czych stanowiskach. Fakt ten odnotowano nie tylko w Choroszczy, ale także 
w innych miastach Podlasia i Polski. Według Kepela (1999), w Poznaniu gatunki 
stwierdzone tylko na jednym stanowisku stanowią 30% bioty porostów, podobnie 
jak w Białymstoku (Matwiejuk 2007) i w Choroszczy, a także w Toruniu (Adamska 
2012) – 38%. Porostami najczęściej notowanymi na terenie Choroszczy są gatunki 
określane jako lokalnie pospolite i są to: Flavoplaca citrina, Myriolecis dispersa, 
Phaeophyscia orbicularis, Physcia adscendens, Xanthoria parietina. W Toruniu do 
grupy gatunków pospolitych Adamska (2012) zaliczyła również Hypogymnia phy-
sodes, Lecanora conizaeoides, Physcia tenella. Podobnie Kepel (1999), w Poznaniu, 
wśród gatunków pospolitych, wymienił głównie kalcyfilne porosty epilityczne, 
między innymi: Calogaya decipiens, Candelariella aurella, Flavoplaca citrina. 
 Bardzo cenną wskazówką na temat jakości środowiska przyrodniczego jest 
udział gatunków zagrożonych, które znalazły się na Czerwonej liście porostów 
w Polsce (Cieśliński i in. 2006). Jest to grupa, która stanowi najcenniejszy element 
bioty porostów analizowanego obszaru. Terenem o szczególnych walorach przy-
rodniczych w Choroszczy jest park pałacowy, gdzie odnotowano ok. 90% wszyst-
kich gatunków zagrożonych w mieście (Matwiejuk 2015b). 
 Wydaje się, iż uzyskane wyniki są w znacznej mierze reprezentatywne i dają 
wymierny obraz stanu zachowania tej grupy organizmów na obszarze Choroszczy. 
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Streszczenie: W latach 2014-2015 na terenie Suwalskiego Parku Krajobrazowego (SPK) oraz 
w pasie 500 m od jego granic przeprowadzono inwentaryzację stanowisk obcych inwazyjnych 
roślin zielnych: kolczurki klapowanej Echinocystis lobata, słonecznika bulwiastego Helianthus 
tuberosus, barszczu Sosnowskiego Heracleum sosnowskyi, niecierpka gruczołowatego Impatiens 
glandulifera i drobnokwiatowego I. parviflora, łubinu trwałego Lupinus polyphyllus, rdestowca 
ostrokończystego Reynoutria japonica oraz nawłoci kanadyjskiej i późnej Solidago canadensis 
i S. gigantea. Badania prowadzono w miejscowościach oraz wzdłuż szlaków komunikacyjnych, 
uznawanych za istotne źródła rozprzestrzeniania się roślin inwazyjnych. W wyniku badań wykaza-
no 102 stanowiska inwazyjnych roślin zielnych, przy czym najczęściej na terenie SPK spotykane są 
nawłocie (39 stanowisk), a najrzadziej kolczurka klapowana (2 stanowiska). 84% stanowisk stwier-
dzono na siedliskach suchych. Największą liczbę stanowisk – 46% zanotowano na siedliskach 
otwartych, 36% na terenie prywatnych posesji, a najmniej – 18% w zbiorowiskach leśnych i za-
drzewieniach. Rośliny inwazyjne tworzyły najczęściej małe płaty o powierzchni < 10 m2 (60% 
wszystkich stanowisk). W przypadku 44% stanowisk płaty składały się z ponad 50 pędów, a w 42% 
stanowisk udział roślin inwazyjnych przewyższał 75%. Za wyjątkiem jednego stanowiska, wszystkie 
rośliny inwazyjne realizowały reprodukcję generatywną lub wegetatywną, lub oba typy jednocze-
śnie. W porównaniu z wynikami wcześniejszych inwentaryzacji inwazyjnych roślin zielnych, na 
obszarze SPK zwiększyła się liczba zajmowanych przez nie stanowisk, wielkość zajmowanych 
płatów i liczba pędów w płacie. Odnotowano też nowe typy siedlisk opanowanych przez rośliny 
inwazyjne, szczególnie o charakterze naturalnym. 
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1.  Wstęp 
 
 Rozprzestrzenianie się gatunków inwazyjnych jest obecnie jednym z najważ-
niejszych globalnych zagrożeń bioróżnorodności. Jego skutki mają charakter wie-
lopłaszczyznowy i dotyczą aspektów ekologicznych, ekonomicznych i socjologicz-
nych (Pimentel 2011; Tokarska-Guzik i in. 2012). Proces inwazji biologicznych 
najczęściej rozpoczyna się na siedliskach zmienionych przez człowieka, ponieważ 
obszary o zaburzonej strukturze ekologicznej są łatwiej kolonizowane przez no-
wych przybyszy (Mooney i in. 2005). Po opanowaniu siedlisk o charakterze antro-
pogenicznym, inwazyjne gatunki obcego pochodzenia zaczynają przenikać do 
siedlisk półnaturalnych, a następnie naturalnych. Obecnie, gatunki inwazyjne coraz 
częściej obserwuje się nawet na obszarach o unikalnych walorach przyrodniczych 
(Foxcroft i in. 2013), a ich liczba na terenach chronionych jest ściśle skorelowana 
z intensywnością ruchu turystycznego (Usher 1988). W polskich parkach narodo-
wych i krajobrazowych najwięcej gatunków obcych stanowią rośliny naczyniowe, 
a obszary chronione, położone na północy kraju, odznaczają się wyższym ich 
udziałem we florach parków niż w części południowej. Wydaje się również, że ze 
względu na niższy reżim ochronny, udział inwazyjnych gatunków obcego pocho-
dzenia na obszarze parków krajobrazowych jest wyższy niż w parkach narodowych 
(Najberek, Solarz 2011). 
 Obowiązujące Polskę liczne dokumenty międzynarodowe, dotyczące koniecz-
ności zwalczania gatunków inwazyjnych (w tym Konwencja o różnorodności bio-
logicznej, sporządzona w Rio de Janeiro dnia 5 czerwca 1992 r. i Rozporządzenie 
Parlamentu Europejskiego i Rady (UE) nr 1143/2014 z dnia 22 października 2014 r. 
w sprawie działań zapobiegawczych i zaradczych w odniesieniu do wprowadzania 
i rozprzestrzeniania inwazyjnych gatunków obcych), nakładają na Polskę obowią-
zek szczegółowego rozpoznania obecności i obfitości gatunków inwazyjnych. Jed-
nak w przypadku wielu polskich parków krajobrazowych, najczęściej brak jest 
danych o występowaniu gatunków obcych na ich obszarze (Najberek, Solarz 2011). 
Na terenie Suwalskiego Parku Krajobrazowego (SPK) pierwsza analiza zagrożenia 
parku przez inwazyjne rośliny została wykonana w 2009 roku. Jej efektem było 
stwierdzenie 13 gatunków roślin inwazyjnych (Śliwiński i in. 2009). Następne ba-
dania (Zając i in. 2015) wykazały obecność 10 taksonów inwazyjnych roślin naczy-
niowych. Z kolei przy okazji inwentaryzacji w ramach projektu „Inwazyjne gatunki 
drzew i krzewów zagrożeniem dla bioróżnorodności Biebrzańskiego Parku Narodo-
wego i Suwalskiego Parku Krajobrazowego” (Brzosko i in. 2016) wykazano obecność 
licznych stanowisk 9 taksonów inwazyjnych roślin zielnych oraz podjęto próbę 
oceny stopnia ich inwazyjności na terenie parku. Celem niniejszej pracy jest szcze-
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gółowe omówienie występowania inwazyjnych roślin zielnych obcego pochodzenia 
na terenie SPK. 
 
 
2.  Teren badań 
 
 Badania przeprowadzono na obszarze Suwalskiego Parku Krajobrazowego, 
który jest najstarszym parkiem krajobrazowym w Polsce, powołanym w 1976 r. 
Obejmuje on obszar 6284 ha i jest otoczony strefą otuliny zajmującej 2333 ha 
(Górniak i in. 2007). Współczesny krajobraz parku, charakteryzujący się zróżnico-
waną rzeźbą terenu, jest zdominowany przez obszary użytkowane rolniczo, głównie 
łąki i pastwiska, które stanowią 60% powierzchni SPK. Rolnictwo ma tu charakter 
ekstensywny, jest małoobszarowe, z dominującym wypasem bydła. Pozostałe 24% 
powierzchni parku zajmują lasy, 10% wody i 4% bagna (Świerubska i in. 2015). 
Niewielką część powierzchni parku stanowią zabudowania, choć w ostatnich latach 
ich udział zwiększył się z powodu wzrostu aktywności turystycznej. 
 
 
3.  Materiał i metody 
 
 Badania przeprowadzono w latach 2014-2015 i obejmowały obszar SPK oraz 
pas 500 m od jego granic, który stanowi istotne źródło zagrożenia gatunkami ob-
cymi dla ekosystemów naturalnych parku. Inwentaryzacją objęto 9 taksonów roślin 
zielnych obcego pochodzenia: kolczurkę klapowaną Echinocystis lobata (F. Michx.) 
Torr. & A. Gray, słonecznika bulwiastego Helianthus tuberosus L., barszcz Sosnow-
skiego Heracleum sosnowskyi Manden., niecierpka gruczołowatego Impatiens glan-
dulifera Royle i drobnokwiatowego I. parviflora DC., łubin trwały Lupinus poly-
phyllus Lindl., rdestowca ostrokończystego Reynoutria japonica Houtt. oraz nawłoć 
kanadyjską Solidago canadensis L. i późną S. gigantea Aiton., ujęte w jeden takson 
Solidago spp. Wszystkie badane gatunki są kenofitami (gatunkami, które przybyły i 
zadomowiły się w Europie po odkryciu Ameryki w 1492 r.). W Polsce zajmują one 
siedliska naturalne, półnaturalne i antropogeniczne. Posiadają status zadomowio-
nych gatunków inwazyjnych (Tokarska-Guzik i in. 2012). Większość z nich posiada 
najwyższą, IV kategorię inwazyjności w Polsce, co oznacza, że ich występowanie na 
obszarze kraju ma bardzo istotny wpływ na rodzime ekosystemy. Większość z nich 
nadal zwiększa liczbę stanowisk lub/i zajmowany obszar. Jedynie łubin trwały 
należy do III kategorii inwazyjności (czyli gatunków, które występują na niewielu 
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stanowiskach z dużą ilościowością lub w rozproszeniu na niewielu stanowiskach, o 
znaczącym zagrożeniu ekologicznym, ekonomicznym lub społecznym), a słonecz-
nik bulwiasty należy do II kategorii inwazyjności (reprezentuje gatunki, które już 
ujawniły właściwości inwazyjne w niektórych regionach kraju i zwiększają swój 
potencjał inwazyjny) (Tokarska-Guzik i in. 2012). 
 Inwentaryzację gatunków inwazyjnych przeprowadzono w miejscowościach i 
przy szlakach komunikacyjnych, do których zaliczono drogi krajowe, drogi lokalne, 
drogi prowadzące z osad do pól uprawnych i użytków zielonych oraz szlaki tury-
styczne. Miejsca te potraktowano jako najistotniejsze, potencjalne źródła rozprze-
strzeniania się gatunków inwazyjnych do ekosystemów naturalnych. W miejscowo-
ściach rejestrowano obecność badanych gatunków zielnych wzdłuż ulic i na pry-
watnych posesjach, przy czym analiza na posesjach była wykonywana „z ulicy” lub 
przy użyciu lornetki. Podczas inwentaryzacji szlaków komunikacyjnych, obserwo-
wano również przylegające do nich obszary będące w zasięgu wzroku i pola widze-
nia lornetki. Sumaryczna długość zinwentaryzowanych szlaków komunikacyjnych 
wyniosła 131 km. Stanowiska inwentaryzowanych gatunków lokalizowano odbior-
nikiem GPS, notowano typ zajmowanego siedliska z uwzględnieniem stopnia jego 
wilgotności oraz charakteryzowano typ realizowanej reprodukcji (rozmnażanie 
generatywne i/lub pomnażanie wegetatywne). Stopień inwazyjności poszczegól-
nych gatunków oceniano na podstawie następujących parametrów, przypisując im 
wartości w skali od 1 do 5: 
1.  Liczba pędów: 1-5 (1), 6-10 (2), 11-20 (3), 21-50 (4), >50 (5); 
2.  Wielkość płatu: < 10 m2 (1), 10-100 m2 (2), 101-200 m2 (3), 201-1000 m2 (4), 
> 1000 m2 (5); 
3.  Udział w płacie: < 25% (1), 25-50% (2), 51-75% (3), > 75% (4). 
 
 
4.  Wyniki 
 
 Na badanym obszarze zinwentaryzowano 102 stanowiska inwazyjnych roślin 
zielnych obcego pochodzenia (tab. 1). Najczęściej na badanym terenie występują 
nawłocie, które stwierdzono na 39 stanowiskach, a najrzadziej spotykana jest kol-
czurka klapowana, stwierdzona tylko na 2 stanowiskach (tab. 1). Największą liczbę 
stanowisk inwazyjnych roślin zielnych zanotowano na siedliskach otwartych (46% 
wszystkich stanowisk), z czego 35% stanowiły przydroża i rowy odwadniające, 33% 
– nieużytki, 24% – łąki i pastwiska, a 8% – zręby i nasadzenia leśne. 36% wszystkich 
stanowisk znajdowało się na terenie prywatnych posesji. Badane taksony notowano 
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najrzadziej w zbiorowiskach leśnych i zadrzewieniach (18% wszystkich stanowisk), 
z czego 35% stanowiły bory i tyle samo zadrzewienia śródpolne nad brzegami jezior 
i cieków wodnych, 25% stanowiły grądy, a 5% – olsy i łęgi (ryc. 1, tab. 1). Aż 84% 
stanowisk znajdowało się na siedliskach suchych (ryc. 2). Najczęściej rośliny inwa-
zyjne występowały w małych płatach o powierzchni < 10 m2 (60% wszystkich sta-
nowisk; ryc. 3). Analizowane płaty w 44% stanowisk składały się z ponad 50 pędów, 
a w 42% stanowisk udział pędów w płacie przewyższał 75%. Najrzadziej stwierdza-
no płaty składające się z 1-5 pędów (9% wszystkich stanowisk) oraz płaty, w któ-
rych udział pędów w płacie dochodził do 25% (17% wszystkich stanowisk) (ryc. 4, 
ryc. 5). Za wyjątkiem jednego stanowiska, na wszystkich rośliny inwazyjne realizo-
wały reprodukcję generatywną lub wegetatywną, lub oba typy jednocześnie (ryc. 6). 
 
 
Tabela 1. Lokalizacja i charakterystyka stanowisk inwazyjnych roślin zielnych SPK 
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E. lobata 54,2233/22,8844 1 1 1 + - posesja w 
E. lobata 22,7956/54.2427 2 1 1 + - nieużytek s 
H. tuberosus 22,7915/54,2587 5 3 4 + + posesja s 
H. tuberosus 22,7915/54,2587 5 4 4 + + posesja s 
H. tuberosus 22,8678/54,2418 5 4 3 + + nieużytek s 
H. tuberosus 22,8732/54,2695 5 3 1 + + poletko  łowieckie s 
H. tuberosus 22,8721/54,2600 5 1 1 + + posesja s 
H. tuberosus 22,8919/54,2472 3 2 2 + + posesja s 
H. tuberosus 22,8154/54,2829 5 3 4 + + nieużytek s 
H. sosnowskyi 22,9073/54,2650 5 2 3 + - brzeg jeziora w 
H. sosnowskyi 22,9080/54,2806 1 1 4 - - pobocze drogi s 
H. sosnowskyi 22,8942/54,2836 2 1 3 + - nieużytek s 
H. sosnowskyi 22,9084/54,2794 3 1 3 + - wilgotna łąka w 
I. glandulifera 22,8196/54,2547 5 2 4 + - brzeg jeziora w 
I. glandulifera 22,7910/54,2483 4 1 3 + - rów/posesja w 
I. glandulifera 22,7804/54,2587 5 1 4 + - posesja s 
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I. glandulifera 22,7762/54,2306 4 1 3 + - posesja s 
I. glandulifera 22,8345/54,2568 5 1 3 + - posesja w 
I. glandulifera 22,8137/54,2531 5 3 3 + - rów  melioracyjny w 
I. glandulifera 22,8075/54,2498 5 1 4 + - posesja s 
I. glandulifera 22,8721/54,2852 5 1 4 + - posesja s 
I. glandulifera 22,9099/54,2705 5 2 4 + - rów/posesja w/s 
I. glandulifera 54,2549/22,8940 5 4 3 + - ciek wodny w 
I. glandulifera 22,9263/54,2877 5 3 4 + - ciek wodny w 
I. glandulifera 22,9311/54,2898 5 4 4 + - rów w 
I. glandulifera 22,8801/54,2582 1 1 4 + - nieużytek s 
I. glandulifera 22,9391/54,3007 5 2 4 + - rów w 
I. glandulifera 22,8904/54,2787 2 1 3 + - posesja s 
I. glandulifera 22,9047/54,2774 5 2 3 + - posesja s 
I. glandulifera 22,8206/54,2558 5 2 4 + - nieużytek w 
I. glandulifera brak danych 5 1 4 + - posesja s 
I. parviflora 22,9099/54,2705 4 2 2 + - rów/posesja w/s 
I. parviflora 22,8812/54,2871 5 5 2 + - rów/nieużytek w/s 
I. parviflora 22,9434/54,2781 3 1 1 + - bór s 
I. parviflora 22,8826/54,2872 2 1 1 + - posesja s 
I. parviflora 54,2868/22,8805 5 3 1 + - nieużytek w 
I. parviflora 22,8903/54,2869 4 1 2 + - pobocze drogi/bór s 
I. parviflora 22,8920/54,2882 5 5 3 + - zrąb w borze s 
I. parviflora 22,8567/54,2833 4 1 1 + - pobocze 
drogi/bór 
s 
I. parviflora 22,8618/54,2839 4 1 1 + - pobocze drogi/ bór s 
I. parviflora 54,2761/22,9355 3 3 1 + - pobocze drogi/bór s 
I. parviflora 22,8889/54,2641 5 2 4 + - grąd s 
L. polyphyllus 22,7944/54,2432 5 3 1 + + pobocze drogi s 
L. polyphyllus 22,7927/54,2451 5 5 2 + + pobocze drogi/ 
pastwisko 
s 
L. polyphyllus 22,8046/54,2395 1 1 1 + + pobocze drogi/ 
pastwisko 
s 
L. polyphyllus 22,8235/54,2353 5 2 4 + + pastwisko s 
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L. polyphyllus 22,7821/54,2582 5 2 2 + + nieużytek s 
L. polyphyllus 22,7680/54,2433 5 4 3 + + nieużytek w/s 
L. polyphyllus 22,7680/54,2433 5 3 2 + + 
nieużytek/ 
nasadzenia 
sosnowe 
s 
L. polyphyllus 22,7816/54,2582 5 5 1 + + łąka wilgotna w 
R. japonica 22,9045/54,2780 3 1 4 - + pobocze drogi/ 
pastwisko 
s 
R. japonica 22,9052/54,2882 5 2 4 + + nieużytek s 
R. japonica 22,9082/54,2818 4 1 4 + + skraj olsu w 
R. japonica 22,9082/54,2818 4 1 4 + + porzucona posesja s 
R. japonica 22,8951/54,2843 4 1 4 + + posesja s 
R. japonica 22,8462/54,2846 5 2 4 - + grąd s 
R. japonica 22,8470/54,2838 5 4 4 + + grąd s 
R. japonica 22,8478/54,2816 5 4 4 + + grąd s 
R. japonica 22,8486/54,2804 5 1 4 + + grąd s 
R. japonica 22,8648/54,2844 5 3 4 + + pastwisko s 
R. japonica 22,9372/54,2947 1 1 4 + + pobocze drogi/ pastwisko s 
R. japonica 22,8998/54,2828 1 1 4 + + nieużytek s 
R. japonica 22,7802/54,2633 5 2 4 + + posesja s 
Solidago spp. 22,8666/54,2859 2 1 2 + + pastwisko s 
Solidago spp. 22,9470/54,3043 3 1 1 + + pobocze drogi s 
Solidago spp. 22,8663/54,2856 1 1 1 + + posesja s 
Solidago spp. 22,8662/54,2856 4 1 3 + + posesja s 
Solidago spp. 22,8557/54,2603 1 1 2 + + posesja s 
Solidago spp. 22,8904/54,2787 5 1 4 + + posesja s 
Solidago spp. 54,2609/22,8601 3 1 2 + + pobocze drogi s 
Solidago spp. 54,2609/22,8601 3 1 2 + + nieużytek s 
Solidago spp. 22,8647/54,2601 3 1 2 + + nieużytek s 
Solidago spp. 22,8614/54,2526 5 2 4 + + posesja s 
Solidago spp. 22,9410/54,2805 2 1 2 + + bór s 
Solidago spp. 22,9398/54,2783 3 1 2 + + bór s 
Solidago spp. 22,8942/54,2474 1 1 1 + + zadrzewienie na pastwisku s 
Solidago spp. 22,8919/54,2472 3 1 3 + + posesja s 
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Solidago spp. 22,8775/54,2493 2 1 2 + + 
zadrzewienie 
na polu 
uprawnym 
s 
Solidago spp. 22,9047/54,2817 3 1 3 + + posesja s 
Solidago spp. 22,9047/54,2774 5 2 4 + + posesja s 
Solidago spp. 22,9047/54,2761 5 1 2 + + posesja s 
Solidago spp. 22,9018/54,2700 2 1 1 + + posesja s 
Solidago spp. 22,8918/54,2657 4 2 2 + + posesja s 
Solidago spp. 22,8294/54,2651 2 1 2 + + posesja s 
Solidago spp. 22,8202/54,2556 3 1 4 + + posesja s 
Solidago spp. 22,7964/54,2436 3 1 4 + + posesja s 
Solidago spp. 22,9190/54,2422 3 1 4 + + posesja s 
Solidago spp. 22,8177/54,2309 2 1 4 + + pobocze drogi/ 
pastwisko 
s 
Solidago spp. 22,7951/54,2428 2 1 3 + + pobocze drogi/ 
posesja 
s 
Solidago spp. 22,7915/54,2587 5 2 3 + + posesja s 
Solidago spp. 22,7703/54,2428 5 2 4 + + nieużytek/ 
pastwisko/łąka 
s 
Solidago spp. 22,7834/54,2320 2 1 3 + + posesja s 
Solidago spp. 22,8170/54,2206 3 1 4 + + pobocze drogi/łęg w 
Solidago spp. 22,8507/54,2202 3 1 3 + + posesja s 
Solidago spp. 22,8653/54,2160 3 1 4 + + pastwisko s 
Solidago spp. 22,9048/54,2215 2 1 3 + + nieużytek s 
Solidago spp. 22,9264/54,2696 4 2 3 + + nieużytek s 
Solidago spp. 22,8920/54,2882 2 1 3 + + zrąb w borze s 
Solidago spp. 22,9182/54,2704 4 1 4 + + łąka s 
Solidago spp. 22,9179/54,2591 3 1 4 + + posesja s 
Solidago spp. 22,8345/54,2568 3 1 4 + + posesja s 
Solidago spp. 22,8721/54,2852 3 1 2 + + posesja s 
Objaśnienia: Wartość parametrów podano w skali 1-5 (Rozdz. 3). Rozmnażanie generatywne i wegeta-
tywne: + obecne, – brak. Wilgotność siedliska: w – wilgotne, s – suche 
Źródło: badania własne 
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Rycina 1. Typy siedlisk, na których występują 
inwazyjne rośliny zielne w SPK 
Źródło: badania własne. 
Rycina 2. Warunki wilgotnościowe siedlisk, 
na których występują inwazyjne rośliny zielne 
w SPK 
Źródło: badania własne. 
  
Rycina 3. Wielkość płatów tworzonych 
przez inwazyjne rośliny zielne w SPK 
Źródło: badania własne. 
Rycina 4. Liczba pędów w płatach inwazyj-
nych roślin zielnych w SPK 
Źródło: badania własne. 
 
  
Rycina 5. Udział inwazyjnych roślin zielnych 
w zajmowanych płatach na terenie SPK 
Źródło: badania własne. 
Rycina 6. Typy reprodukcji realizowanej 
na stanowiskach inwazyjnych roślin zielnych 
w SPK. G – reprodukcja generatywna,  
W – reprodukcja wegetatywna 
Źródło: badania własne. 
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 Echinocystis lobata zlokalizowano na 2 małych stanowiskach: nad prywatnym 
stawem w Szurpiłach, niedaleko jez. Szurpiły oraz na nieużytku w okolicach Bła-
skowizny. Bardzo małe płaty tej rośliny w pierwszej lokalizacji obejmują 5 osobni-
ków, a w drugiej ok. 10 osobników. W obu lokalizacjach ich pokrycie jest niewielkie 
i nie przekracza 25%. W obu miejscach kolczurka intensywnie kwitnie i wykształca 
liczne owoce (tab. 1). 
 Helianthus tuberosus zanotowano na 7 stanowiskach, które występują w nasa-
dzeniu na poletku łowieckim, nieużytkach i prywatnych posesjach. Na 5 stanowi-
skach gatunek ten tworzy duże płaty, o powierzchni do 200 m2, a nawet do 1000 m2, 
a na 2 stanowiskach do 100 m2 i < 10 m2. Na większości stanowisk liczba pędów 
topinamburu przewyższa 50, a ich pokrycie w zajętym płacie jest bardzo zróżnico-
wane i obejmuje wszystkie wyróżnione kategorie. Na każdym z zajmowanych sta-
nowisk słonecznik bulwiasty kwitnie i pomnaża się wegetatywnie (tab. 1). 
 Heracleum sosnowskyi stwierdzono na 4 stanowiskach w północnej części 
parku, w otoczeniu miejscowości Kleszczówek, z czego 2 stanowiska na siedliskach 
suchych, a 2 na wilgotnych. Największe stanowisko tworzące płat o powierzchni ok. 
100 m2 i składające się z ponad 50 pędów i pokryciu powyżej 75%, znajduje się nad 
brzegiem jeziora Okrągłego. W pozostałych lokalizacjach barszcz tworzy płaty do 
10 m2, z liczbą pędów w płacie wahającą się od 1 do 20 i pokryciem do 75%. 
Za wyjątkiem stanowiska przydrożnego, w pozostałych lokalizacjach gatunek ten 
intensywnie kwitnie i owocuje (tab. 1). 
 Impatiens glandulifera zanotowano na 18 stanowiskach, w połowie na siedli-
skach suchych i w połowie na wilgotnych, głównie na posesjach (50% stanowisk) 
i w miejscach otwartych (35% stanowisk), wśród których dominują przydrożne 
rowy odwadniające. Niecierpek gruczołowaty najczęściej tworzy małe płaty, 
o powierzchni do 10 m2 (50% stanowisk) lub do 100 m2 (28% stanowisk). Dominu-
jąca część płatów (75% stanowisk) jest utworzona przez ponad 50 pędów, występu-
jących z pokryciem powyżej 75% (61% stanowisk) lub w granicach 50-75% (39% 
stanowisk). Niecierpek wszędzie intensywnie kwitnie i owocuje (tab. 1). 
 Impatiens parviflora wykazano na 11 stanowiskach w północnej części parku, 
w przeważającej większości znajdujących się na siedliskach suchych (77% stano-
wisk). 54,5% wszystkich stanowisk występuje na siedliskach borowych, a 45% na 
siedliskach otwartych: nieużytkach, rowach i posesjach. W 5 lokalizacjach niecier-
pek drobnokwiatowy tworzy małe płaty o powierzchni do 10 m2. Stwierdzono 
również taką samą liczbę płatów w kategoriach 100 m2, 200 m2 i powyżej 1000 m2. 
Większość stanowisk charakteryzuje się znaczną liczbą pędów w płacie, dochodzącą 
do 50 pędów (4 stanowiska) lub przewyższającą 50 pędów (4 stanowiska). Pokrycie 
niecierpka w płacie jest jednak najczęściej niewielkie i nie przekracza 25% (6 sta-
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nowisk) lub waha się w granicach 25-50% (3 stanowiska). We wszystkich lokaliza-
cjach I. parviflora intensywnie kwitnie i owocuje (tab. 1). 
 Lupinus polyphyllus stwierdzono na 8 stanowiskach w zachodniej części par-
ku, gdzie występuje wyłącznie na siedliskach otwartych, głównie przydrożach, 
nieużytkach i pastwiskach, z których większość jest sucha (78% stanowisk). Wiel-
kość płatów tworzonych przez łubin jest bardzo zróżnicowana i z podobnym udzia-
łem obserwowano wszystkie wyróżnione kategorie wielkości. Bez względu na wiel-
kość płatów, większość z nich jest tworzona przez ponad 50 pędów (7 stanowisk). 
Udział pędów w płacie jest najczęściej niewielki i dochodzi do 25% (3 stanowiska) 
lub do 50% (3 stanowiska). We wszystkich lokalizacjach L. polyphyllus rozmnaża się 
generatywnie i rozrasta wegetatywnie (tab. 1). 
 Reynoutria japonica zanotowano na 13 stanowiskach, głównie na siedliskach 
suchych, znajdujących się w północnej części parku. Większość stanowisk znajduje 
się na siedliskach otwartych – nieużytkach i pastwiskach (5 lokalizacji) oraz 
w lasach (5 lokalizacji), głównie w grądach. Na 54% stanowisk rdestowiec tworzy 
płaty małe, o powierzchni do 10 m2, a na 23% do 100 m2. Dwa największe płaty 
dochodzące do 1000 m2 znajdują się w grądzie niedaleko miejscowości Dzierwany. 
Liczba pędów nadziemnych jest zazwyczaj bardzo duża i znacznie przekracza naj-
wyższą kategorię 50 pędów (54% stanowisk) lub waha się od 20 do 50 (23% stano-
wisk). Tylko w dwóch lokalizacjach zaobserwowano małe skupienia tego gatunku. 
Na wszystkich stanowiskach R. japonica występuje z bardzo dużym pokryciem, 
dochodzącym do 100%, ponieważ intensywnie pomnaża się wegetatywnie poprzez 
mocne kłącza. Na 85% stanowisk rdestowiec intensywnie kwitnie, ale nie wytwarza 
nasion, podobnie jak w innych częściach Polski (tab. 1). 
 Solidago spp. wykazano na 39 stanowiskach, które za wyjątkiem jednego cha-
rakteryzują się podłożem suchym i są zlokalizowane głównie na posesjach (55% 
stanowisk) i siedliskach otwartych (33% stanowisk). Większość płatów jest bardzo 
mała, o powierzchni poniżej 10 m2 (85% stanowisk) lub dochodzącej do 100 m2 
(15% stanowisk). Liczba pędów w płacie jest zróżnicowana, ale najczęściej są one 
tworzone przez 11-20 pędów (41% stanowisk) lub 6-10 pędów (26% stanowisk). 
Pokrycie nawłoci w płatach jest również zróżnicowane, a jej udział dochodzi do 
50% (31% stanowisk), do 75% (26% stanowisk) i do 100% (33% stanowisk). 
We wszystkich lokalizacjach Solidago kwitnie i owocuje oraz pomnaża się wegeta-
tywnie (tab. 1). 
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5.  Dyskusja 
 
 Przeprowadzone badania dowodzą, że zielne rośliny inwazyjne są coraz po-
ważniejszym problemem na obszarze Suwalskiego Parku Krajobrazowego. Liczba 
102 stanowisk stwierdzonych po zinwentaryzowaniu 131 km szlaków komunika-
cyjnych wskazuje, że statystycznie co 1,28 km można napotkać na tym obszarze 
płat zielnej rośliny inwazyjnej. W porównaniu z badaniami prowadzonymi analo-
giczną metodą w latach poprzednich, choć tylko w granicach parku, liczba ta jest 
dwukrotnie wyższa w stosunku do 55 stanowisk zielnych roślin inwazyjnych wyka-
zanych przez Śliwińskiego i in. (2009) i 47 stanowisk tychże roślin zanotowanych 
przez Zając i in. (2015). Mimo, że sposób klasyfikacji siedlisk w obu opracowaniach 
jest odmienny niż w niniejszej pracy i autorzy ujmują w nich również stanowiska 
inwazyjnych drzew i krzewów, to podobnie jak w obu opracowaniach, większość 
inwazyjnych roślin skupia się na posesjach i siedliskach otwartych, które są typo-
wym elementem krajobrazu parku. Niepokoi jednak fakt, że po raz pierwszy 
stwierdzono wyraźną tendencję do wchodzenia tych roślin do naturalnych zbioro-
wisk leśnych, co dotyczy głównie R. japonica i I. parviflora oraz pojawiania się ich 
w ekosystemach mokradłowych, jak H. sosnowskyi nad jez. Okrągłe, gdzie bardziej 
niż w przypadku innych typów ekosystemów, zakłócają one funkcje ekosystemu, 
zaburzają jego usługi ekologiczne i są bardzo trudne do usunięcia (Dajdok, Pawla-
czyk 2009). 
 W porównaniu do danych Śliwińskiego i in. (2009), większość badanych 
gatunków (H. tuberosus, I. glandulifera, I. parviflora, R. japonica i Solidago spp.) 
zwiększyła liczbę stanowisk. Z kolei w przypadku E. lobata i L. polyphyllus, stwier-
dzono mniejszą liczbę stanowisk, a liczba stanowisk H. sosnowskyi nie zmieniła się. 
Spadek liczby stanowisk E. lobata i L. polyphyllus wynika z niemal całkowitego ich 
wyeliminowania z ogródków przydomowych. Może to być wymiernym efektem 
akcji edukacyjnych prowadzonych przez pracowników SPK we współpracy ze 
szkołami i lokalnymi samorządami (Świerubska, inf. ustna). W ogrodach nadal 
chętnie sadzone są nawłocie. Liczba ich stanowisk na posesjach podwoiła się 
w krótkim czasie. Wyniki obserwacji wskazują również, że stanowiska przydomowe 
stały się źródłem dyspersji wszystkich uprawianych gatunków. Obecnie opanowały 
one zarówno siedliska otwarte (przydroża, rowy odwadniające, nieużytki, łąki 
i pastwiska), jak i ekosystemy leśne. I. parviflora z zagajników i miejsc ruderalnych 
rozprzestrzenił się głównie do borów. Natomiast H. sosnowskyi całkowicie zmienił 
lokalizację swoich stanowisk. Stanowiska tego gatunku położone pierwotnie 
w centralnej części parku zostały skutecznie wyeliminowane w latach 2011-2013 
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(Świerubska, inf. ustna), ale powstały kolejne w otoczeniu miejscowości Kleszczó-
wek. 
 W porównaniu do badań Śliwińskiego i in. (2009), zmieniła się również wiel-
kość stanowisk roślin inwazyjnych w SPK. Śliwiński i współautorzy (2009) określili 
je w większości jako niewielkie, tworzone przez 1-10 osobników i zajmujące po-
wierzchnię nieprzekraczającą 10 m2. Kilka lat później Zając i in. (2015) zaobserwo-
wali, że na większości stanowisk wzrosła liczba osobników (do 50 osobników). 
Nasze badania wykazały, że powierzchnia zajmowanych płatów przez inwazyjne 
rośliny zielne jest w dalszym ciągu w ponad połowie przypadków niewielka (do 10 
m2), jednak pojawiają się stanowiska większe, szczególnie w przypadku I. parviflora 
i L. polyphyllus. Liczba pędów na notowanych stanowiskach również zwiększyła się, 
ponieważ aż 44% stanowisk jest tworzona przez ponad 50 pędów. Tak liczebne 
stanowiska, z różną częstotliwością, stwierdzono dla wszystkich badanych gatun-
ków, najczęściej jednak w przypadku H. tuberosus, L. polyphyllus, I. glandulifera 
i R. japonica. 
 Obserwacje wskazują na postępujący proces inwazji roślin zielnych na obsza-
rze SPK. Świadczy o tym zwiększanie liczby zajmowanych stanowisk oraz ich wiel-
kości, wzrost zagęszczania pędów w płacie (aż w 42% stanowisk zagęszczenie prze-
kracza 75%) oraz zajmowanie nowych typów siedlisk, szczególnie o charakterze 
naturalnym. W dużej mierze przyczyniają się do tego różne formy aktywności 
ludzkiej. Ogromną rolę w intensyfikacji procesu inwazji na terenie SPK odgrywają 
właściwości biologiczne roślin inwazyjnych, głównie zdolność do reprodukcji gene-
ratywnej i pomnażania wegetatywnego. 
 
Podziękowania 
Składamy serdeczne podziękowania dyrektor Suwalskiego Parku Krajobrazowego Teresie 
Świerubskiej za wsparcie merytoryczne oraz pracownikom parku za pomoc w udostępnie-
niu źródeł bibliograficznych. 
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Streszczenie: Poznanie oddziaływania czynników abiotycznych na gatunki zagrożone roślin stanowi podstawę 
do oceny ryzyka ich wyginięcia w najbliższym czasie. Celem pracy jest ocena wpływu wybranych czynników 
abiotycznych środowiska przyrodniczego (natężenia promieniowania słonecznego, temperatury powietrza 
atmosferycznego i temperatury gleby) na strukturę populacji sasanki otwartej Pulsatilla patens (L.) Mill. na 
stanowisku w okolicach wsi Berżniki, w Nadleśnictwie Pomorze w Puszczy Augustowskiej. Badania populacji 
prowadzono w sezonie wegetacyjnym 2014 roku, na powierzchni badawczej o łącznej wielkości 3447 m2. 
Miejsce występowania badanej populacji zlokalizowano na podstawie danych uzyskanych od Pawlikowskiego. 
W badanej populacji największą liczbę osobników (19,3%) odnotowano w odległości 5 m od drogi, przy natę-
żeniu promieniowania słonecznego z zakresu 18-20 klx. Największe skupiska osobników generatywnych sasanki 
otwartej lokują się w odległości 5 m od drogi (3,8%), a osobników wegetatywnych w odległości do 8 m (74,6%). 
Największą liczbę pędów generatywnych (21,7%) i wegetatywnych (17,9%) stwierdzono u osobników w odle-
głości 5 m od drogi, a pędów juwenilnych w odległości 6 m (29,2%). Obecność największej liczby osobników 
(68,1%) określono przy temperaturze powietrza powyżej 20oC i temperaturze gleby powyżej 10oC. Przy poda-
nych wartościach temperatury, osobniki osiągają wysokość od 35 cm do 53 cm (przy średniej w populacji 19,4 
cm) i rozpiętość przyziemnej rozety od 10 cm do 30 cm (przy średniej w populacji 8,1 cm). 
Analiza wpływu czynników abiotycznych wykazała, że na analizowanym stanowisku panują korzystne warunki 
do wzrostu i rozwoju osobników w badanej populacji. Najwięcej osobników sasanki otwartej stwierdzono 
w miejscach, do których dociera duża ilość ciepła pochodzącego z nasłonecznienia, oraz odznaczających się 
najbardziej korzystnymi warunkami termicznymi dla funkcjonowania badanej populacji. 
Słowa kluczowe: gatunek zagrożony, natężenie promieniowania słonecznego, temperatura powietrza atmosfe-
rycznego, temperatura gleby, północno-wschodnia Polska 
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1.  Wstęp 
 
 W procesach wzrostu i rozwoju gatunków roślin, jak podkreślają Larcher 
(2003), Schulze (2005), Hopkins i Hüner (2009), Nobel (2009), Hodson i Bryant 
(2012), zasadnicze znaczenie odgrywają czynniki środowiska przyrodniczego. 
Określenie wpływu czynników środowiskowych na gatunki zagrożone roślin nie 
tylko wnosi wiele danych do poznania prawidłowości ich rozwoju, ale także pozwa-
la na ocenę ryzyka wyginięcia danego taksonu w najbliższym czasie. Szczególną rolę 
odgrywa również poszukiwanie optymalnych zakresów oddziaływania czynników 
środowiskowych do zachowania dalszej egzystencji zagrożonych wyginięciem 
taksonów. Celem pracy jest ocena wpływu wybranych czynników abiotycznych 
środowiska (natężenia promieniowania słonecznego, temperatury powietrza atmo-
sferycznego i temperatury gleby) na strukturę populacji sasanki otwartej Pulsatilla 
patens (L.) Mill. na stanowisku w okolicach wsi Berżniki, w Nadleśnictwie Pomorze 
w Puszczy Augustowskiej. Sasanka otwarta jest to takson zagrożony w skali euro-
pejskiej i notowany w Załączniku II Dyrektywy Siedliskowej (92/43/EWG) oraz 
w Załączniku I Konwencji Berneńskiej. W Polsce podlega ścisłej ochronie gatun-
kowej i wymaga ochrony czynnej (Dz.U. z 2014 r., poz. 1409) oraz ochrony w for-
mie wyznaczania obszarów Natura 2000 (Dz.U. z 2005 r., nr 94, poz. 795). Najlepiej 
zachowane i najliczniejsze populacje występują w północno-wschodniej części 
kraju. W miarę zbliżania się w kierunku zachodniej granicy zasięgu tego taksonu, 
jego stanowiska są coraz bardziej rozproszone i liczą pojedyncze osobniki (Wójto-
wicz 2000; Piękoś-Mirkowa, Mirek 2003). W ramach prowadzonego monitoringu, 
odnotowuje się ciągły spadek liczby stanowisk i zmniejszanie się liczby osobników 
na stanowiskach występowania sasanki otwartej (Monitoring GIOŚ, 2010-2011). 
Wstępne obserwacje wykazały, że o możliwości zachowania i przetrwania tego 
gatunku w dużej mierze decydują warunki środowiskowe (Łaska, Sienkiewicz 
2013). Analiza wpływu zmiennych warunków siedliska na populację pozwoliła na 
dokonanie oceny stanu zachowania i ogólnej kondycji osobników. Określenie 
w badaniach cech demograficznych, rozmieszczenia osobników i struktury prze-
strzennej populacji oraz struktury faz rozwojowych i struktury wielkości osobni-
ków, umożliwiło także ocenę stopnia zagrożenia gatunku w aspekcie opracowania 
skutecznych kierunków ochrony istniejących populacji (Łaska, Sienkiewicz 2014, 
2015). Obecny stopień zagrożenia sasanki otwartej, obok określanych przez wielu 
autorów przyczyn zagrożenia tego gatunku (Żukowski, Jackowiak 1995; Parusel 
1996; Nowak 1997; Tokarska-Guzik, Chmura 1998; Wójtowicz 2000; 2004; Nowak, 
Spałek 2002; Kącki 2003; Mirek, Piękoś-Mirkowa 2008) wymaga identyfikacji  
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optymalnych warunków siedliskowych, w tym abiotycznych, do dalszej egzystencji 
populacji sasanki otwartej w północno-wschodniej części kraju. 
 
 
2.  Teren badań 
 
 Badania populacji sasanki otwartej prowadzono w północno-wschodniej Polsce, 
na obszarze Nadleśnictwa Pomorze w Puszczy Augustowskiej, na stanowisku 
w okolicach miejscowości Berżniki (ryc. 1). Jest to teren należący do sieci obszarów 
Natura 2000 jako Specjalny Obszar Ochrony Siedlisk „Ostoja Augustowska” PLH 
200005 i Obszar Specjalnej Ochrony Ptaków „Puszcza Augustowska” PLB200002 
(www.natura2000.gdos.gov.pl). Teren nadleśnictwa obejmuje kompleks leśny 
o powierzchni 15 864,4 ha, położony w północno-wschodniej części Puszczy Augu-
stowskiej, z którego 6364 ha zajmują Obszary Chronionego Krajobrazu „Pojezierze 
Sejneńskie” oraz „Puszcza i Jeziora Augustowskie” (RDPL, Białystok). Teren ten 
odznacza się chłodnym klimatem, z cechami kontynentalizmu i z dużą liczbą dni 
mroźnych. Średnia temperatura roczna wynosi 6,6ºC. Okres wegetacyjny jest krótki 
i trwa od 190 do 195 dni. Usłonecznienie wynosi średnio rocznie 1632 godziny. 
Liczba dni pogodnych z pełnym nasłonecznieniem jest niewielka i wynosi od 30 do 
50 dni (Sokołowski 2010). 
 
 
Rycina 1. Lokalizacja stanowiska sasanki otwartej na obszarze Puszczy Augustowskiej 
Źródło: Opracowanie własne na podstawie danych z RDLP Białystok (2016) 
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3.  Materiały i metody badań 
 
 Badania terenowe prowadzono w sezonie wegetacyjnym 2014 roku. Miejsce 
występowania badanej populacji sasanki otwartej zlokalizowano na podstawie 
informacji uzyskanych od Pawlikowskiego (dane niepubl.). Stanowisko występo-
wania tego gatunku o łącznej powierzchni 3447 m2 podzielono na mniejsze poletka 
podstawowe o wielkości 1 m2. W trakcie prac terenowych odnotowano liczebność 
osobników na poszczególnych poletkach badawczych, z uwzględnieniem faz roz-
wojowych osobników (juwenilnej, wegetatywnej i generatywnej). Określono rów-
nież wysokość osobników, średnicę przyziemnej rozety i liczbę pędów. Dodatkowo 
na stanowisku, w odstępach co 1 m od krawędzi drogi (przyjęto jako 0 m) w kie-
runku zwartego okapu lasu (do 23 m), wykonywano jednokrotny pomiar natężenia 
promieniowania słonecznego (na wysokości 1-2 cm nad powierzchnią ziemi), 
temperatury powietrza atmosferycznego (na wysokości 5 cm nad powierzchnią 
ziemi) i temperatury gleby (na głębokości 10 cm). Pomiaru temperatury powietrza 
atmosferycznego i temperatury gleby dokonywano przy użyciu wodoszczelnego 
pH-metru Elmetron CP401 (zakres od -50oC do 199,9oC), a natężenia światła sło-
necznego z wykorzystaniem wielofunkcyjnego urządzenia do pomiarów środowi-
skowych Voltcraft DT8820 (zakres od 20 do 20000 lx). Wartości natężenia promie-
niowania słonecznego podano w kiloluxach (klx=10-3 lx). 
 
 
4.  Wyniki badań 
 
4.1.  Liczebność i rozmieszczenie osobników oraz struktura faz 
rozwojowych a wpływ natężenia promieniowania słonecznego 
 W badaniach stwierdzono, że w populacji sasanki otwartej liczebność i roz-
mieszczenie osobników związane jest z natężeniem promieniowania słonecznego. 
Zaobserwowano, że istnieje zależność pomiędzy rozmieszczeniem osobników 
w badanej populacji a panującymi warunkami świetlnymi. W analizowanej popula-
cji określono występowanie 690 osobników w odległości od 1 m do maksymalnie 
23 m w kierunku zwartego okapu lasu. Największą liczbę osobników sasanki otwar-
tej (19,3%) odnotowano w odległości 5 m od drogi, przy natężeniu promieniowania 
słonecznego z zakresu 18-20 klx. Mniejszą liczbę osobników tego gatunku (16,7%) 
obserwowano w odległości 6 m od drogi. Najmniejszą liczbę osobników (1%) od-
notowano powyżej 15 m od drogi, przy natężeniu promieniowania słonecznego 
poniżej 10 klx. 
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 Badania wykazały, że wraz ze zwiększającą się odległością od drogi i maleją-
cym natężeniem promieniowania słonecznego, zmniejsza się liczba osobników 
sasanki otwartej w poszczególnych fazach rozwoju. W badanej populacji obecność 
osobników generatywnych stwierdzono maksymalnie w odległości do 16 m od 
drogi (0,7%), ale największe ich skupiska lokują się bliżej drogi w warunkach do-
brego nasłonecznienia, w odległości 5 m od drogi (3,8%). Odległość do 23 m sta-
nowi granicę występowania osobników wegetatywnych (0,2%), a w odległości 5 m 
od drogi odnotowano największą liczbę osobników w tej fazie rozwoju (16,4%). 
Istotna liczba osobników wegetatywnych lokuje się w odległości nie większej niż do 
8 m (74,6%) (ryc. 2). W miarę zbliżania się do zwartego okapu lasu, liczba osobni-
ków w poszczególnych fazach rozwoju maleje. 
 W badaniach stwierdzono również zależność pomiędzy liczbą pędów a natę-
żeniem promieniowania słonecznego. Największą liczbę pędów generatywnych 
(21,7%) i pędów wegetatywnych (17,9%) zaobserwowano u osobników w odległości 
5 m od drogi. Największą liczbę pędów juwenilnych odnotowano u osobników 
w odległości 6 m od drogi (29,2%). U osobników występujących przy największych 
wartościach promieniowania słonecznego, określono do 13 pędów kwiatowych, 
przy przewadze 1 pędowych osobników generatywnych (ryc. 3). 
 
 
Rycina 2. Udział całkowitej liczby osobników (N), liczby osobników generatywnych (G) i wegeta-
tywnych (W) w badanej populacji w zależności od odległości od drogi 
Źródło: opracowanie własne. 
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Rycina 3. Udział całkowitej liczby pędów (N), liczby pędów juwenilnych (J), generatywnych (G) 
i wegetatywnych (W) w badanej populacji w zależności od odległości od drogi  
Źródło: opracowanie własne. 
 
4.2.  Liczebność i rozmieszczenie osobników oraz struktura wielkości 
a wpływ temperatury powietrza atmosferycznego i temperatury 
gleby 
 W badaniach zaobserwowano, że istnieje zależność pomiędzy odległością od 
drogi a wartościami temperatury powietrza atmosferycznego i temperatury gleby. 
Wraz z oddalaniem się od drogi w kierunku zwartego okapu lasu, badane wartości 
maleją. Badania wykazały, że średnia temperatura powietrza, określona w odległo-
ści 1 m od drogi, osiąga większe wartości (27,25±7,13) niż średnia temperatura 
odnotowana w odległości 10 m od drogi (25,95±5,16). W odległości 13 m od drogi 
odnotowano temperaturę powietrza na poziomie 17,8oC. Wraz ze wzrostem odle-
głości od drogi w kierunku zwartego okapu lasu, temperatura powietrza maleje 
o 10oC. Badania wykazały także większą średnią temperaturę gleby bliżej drogi 
(18,57±4,58) niż w odległości 10 m od krawędzi drogi (12,80±4,67). Wraz z maleją-
cą odległością od drogi, temperatura gleby wzrasta o 8oC (ryc. 4). 
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Rycina 4. Zmienność temperatury powietrza i temperatury gleby w odległości od drogi do 
wnętrza lasu w badanej populacji na obszarze Puszczy Augustowskiej 
Źródło: opracowanie własne. 
 
 W badanej populacji sasanki otwartej określono związek pomiędzy wielkością 
osobników a panującymi warunkami termicznymi. Stwierdzono, że wraz ze wzro-
stem temperatury zwiększa się wysokość i rozpiętość przyziemnej rozety osobni-
ków tego gatunku w populacji. Przy temperaturze powietrza powyżej 20oC i tempe-
raturze gleby powyżej 10oC, określono obecność 470 osobników, w tym 77 osobni-
ków generatywnych i 393 osobników wegetatywnych. Przy temperaturze powietrza 
powyżej 20oC i temperaturze gleby poniżej 10oC, w badanej populacji odnotowano 
obecność 45 osobników, w tym 5 osobników generatywnych i 40 osobników wege-
tatywnych. Przy temperaturze powietrza poniżej 20oC i temperaturze gleby poniżej 
10oC, określono występowanie 175 osobników sasanki otwartej, w tym 20 osobni-
ków generatywnych i 155 osobników wegetatywnych. Osobniki tego gatunku, 
występujące w odległości 1 m od drogi, osiągają wysokość od 35 cm do 53 cm, 
w odległości 5 m od drogi – od 4 cm do 58 cm, a w odległości 10 m od drogi cha-
rakteryzują się wysokością od 10 cm do 45 cm, przy średniej wysokości osobników 
w badanej populacji sasanki otwartej wynoszącej 19,4 cm. Osobniki występujące 
w odległości 1 m od drogi osiągają wielkość średnicy przyziemnej rozety od 10 cm 
do 30 cm, w odległości 5 m od drogi – od 0,5 cm do 29 cm, a w odległości 10 m od 
drogi charakteryzują się rozpiętością przyziemnej rozety od 0,5 cm do 35 cm, przy 
średniej wartości tej cechy w badanej populacji wynoszącej 8,1 cm (ryc. 5). 
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Rycina 5. Wysokość i rozpiętość przyziemnej rozety osobników sasanki otwartej w zależności od 
odległości od drogi w badanej populacji na obszarze Puszczy Augustowskiej 
Źródło: opracowanie własne. 
 
 
5.  Dyskusja 
 
 Na procesy wzrostu i rozwoju osobników sasanki otwartej na badanym sta-
nowisku mają wpływ abiotyczne czynniki środowiska przyrodniczego. Stwierdzo-
no, że osiąganie przez osobniki kolejnych etapów cyklu życiowego, związane jest 
z obecnością korzystnych wartości insolacji świetlnej, temperatury powietrza 
i temperatury gleby. W badanej populacji największą liczbę osobników sasanki 
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otwartej odnotowano przy natężeniu promieniowania słonecznego z zakresu 18-20 
klx, temperaturze powietrza powyżej 20oC i temperaturze gleby powyżej 10oC. 
Podobne różnice w liczbie osobników, w zależności od wartości analizowanych 
czynników abiotycznych, określono w Nadleśnictwie Supraśl w Puszczy Knyszyń-
skiej (Sienkiewicz 2012) i w Nadleśnictwie Spychowo w Puszczy Piskiej (Sienkie-
wicz 2014). Osobniki bytujące w warunkach środowiska zaspokajających w pełni 
ich wymagania życiowe wytwarzają większe nasiona, z których rozwija się prze-
ważnie większe potomstwo. Świadczy to o większych możliwościach reprodukcyj-
nych populacji. Zapewnia także populacji większą zdolność owocowania, a w kon-
sekwencji tego, większą liczbę nasion, większe zagęszczenie osobników na 1 m2 
i większą liczbę skupisk oraz zagęszczenie osobników w skupiskach (Falińska 2004). 
Mała wielkość populacji prowadzi do „genetycznej erozji”, co może znacznie ogra-
niczać zakwitanie, produkcję nasion czy też w konsekwencji – wpływać na prze-
trwanie osobników w populacji (Dudach, Fenster 2000; Oostermeijer i in. 2000). 
 W badaniach określono, że liczebność i rozmieszczenie osobników sasanki 
otwartej związane jest z panującymi warunkami świetlnymi. Analiza miejsc wystę-
powania taksonu, w zależności od intensywności promieniowania słonecznego 
wykazała, że najwięcej osobników zlokalizowanych jest w miejscach prześwietlo-
nych oraz słabo ocienionych. Podobnie, badania prowadzone w Estonii (Pilt, Kukk 
2002) wykazały zależność pomiędzy liczbą osobników a natężeniem światła sło-
necznego. Stwierdzono, że najliczniejsze populacje sasanki otwartej (liczące do 
10000 osobników) zlokalizowane są na otwartych i półotwartych siedliskach 
o dużym natężeniu insolacji świetlnej. W badaniach prowadzonych w Myszyniec-
kich Borach Sasankowych i na Poligonie Orzysz odnotowano większą liczbę osob-
ników, w tym większą liczbę osobników kwitnących i owocujących oraz większą 
liczbę kwiatów na pojedynczym osobniku na stanowiskach nieleśnych (Juśkiewicz-
Swaczyna, Grzybowski 2013). Dlatego też wielu autorów podkreśla istotny wpływ 
pokrycia przez poszczególne warstwy roślinności na strukturę i dynamikę populacji 
tego gatunku (Uotila 1969; Kalliovirta i in. 2003, 2006; Rӧder, Kiehl 2006; Juśkie-
wicz-Swaczyna 2010; Juśkiewicz-Swaczyna, Choszcz 2012; Łaska, Sienkiewicz 
2013). Kalamees i in. (2005) wskazują, że kiełkowanie i wzrost osobników sasanki 
otwartej przebiega najkorzystniej w miejscach wypalanych oraz charakteryzujących 
się wczesną fazą sukcesji. Najobfitsze populacje tego taksonu w północno-
wschodniej Polsce, na terenie Puszczy Augustowskiej rozwijają się w sąsiedztwie 
linii kolejowej, gdzie pasy roślinności przy torach oraz runo w brzeżnej części lasu 
ulegają często pożarom. Znaczna liczebność populacji określona na stanowisku 
zlokalizowanym w pobliżu miejscowości Berżniki w Nadleśnictwie Pomorze wystę-
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puje w miejscu wielkoobszarowego pożaru z początku lat 80. XX wieku (Pawlikow-
ski, dane niepubl.; Monitoring GIOŚ 2010-2011). 
 Analiza miejsc występowania populacji wykazała także związek wielkości 
osobników sasanki otwartej z panującymi warunkami termicznymi. W badaniach 
określono, że osobniki występujące przy drodze, w warunkach najbardziej korzyst-
nych pod względem termicznym, osiągają dwukrotnie większą wielkość w porów-
naniu z osobnikami obecnymi bliżej zwartego okapu lasu. Warunki termiczne 
panujące w miejscu występowania populacji sasanki otwartej mogą być także wy-
znacznikiem możliwości kiełkowania nasion (Baskin, Baskin 2014). Badania pro-
wadzone w Finlandii wykazały, że przy temperaturze powietrza mniejszej średnio 
o 1,4-3,0oC i przy średnich opadach w zakresie od 40% do 60%, nie odnotowano 
obecności nowych osobników tego gatunku w populacjach. Natomiast w wyniku 
badań prowadzonych w tym samym czasie w warunkach laboratoryjnych, więk-
szość nasion wykiełkowała (Kalliovirta, dane niepubl.). Autorzy twierdzą zatem, 
że wszystkie odnotowane osobniki juwenilne sasanki otwartej w badanych popula-
cjach wykiełkowały w roku ubiegłym, w warunkach klimatu bardziej korzystnych 
dla tego taksonu (Kalliovirta i in. 2006). 
 Ocena wpływu czynników abiotycznych wykazała, że na analizowanym sta-
nowisku panują korzystne warunki do wzrostu i rozwoju osobników w badanej 
populacji. Najwięcej osobników sasanki otwartej stwierdzono w miejscach, do 
których dociera duża ilość ciepła pochodzącego z nasłonecznienia oraz odznaczają-
cych się najbardziej korzystnymi warunkami termicznymi dla funkcjonowania 
badanej populacji. W ocenie oddziaływania czynników abiotycznych środowiska na 
stan zachowania badanej populacji, należy uwzględnić również wpływ innych 
czynników klimatycznych, takich jak: grubość pokrywy śnieżnej, temperaturę zimą 
czy wysokość opadów. Poznanie poziomów czynników abiotycznych środowiska, 
wpływających pozytywnie na stan zachowania badanej populacji, umożliwia ocenę 
ryzyka wyginięcia tego taksonu. Jest to szczególnie ważne, ponieważ liczba popula-
cji oraz liczebność osobników w poszczególnych populacjach mogą podlegać 
w kolejnych latach znacznym wahaniom, co uniemożliwia prawidłową ocenę ryzy-
ka wyginięcia tego gatunku (Wójtowicz 2000; Pilt, Kukk 2002; Kalliovirta i in. 2006; 
Juśkiewicz-Swaczyna 2010). 
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Streszczenie: Jeziora humusowe to specyficzne zbiorniki wodne, charakteryzujące się między 
innymi, brązowym zabarwieniem wody, jej niskim pH, zatorfioną zlewnią oraz płem torfowcowym 
nasuwającym się na lustro wody. W krajobrazie młodoglacjalnym Wigierskiego Parku Narodowego 
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materiał poddano analizie roślinnych szczątków makroskopowych oraz badaniom stopnia rozkła-
du torfu. Data radiowęglowa próby spągowej wskazała na okres preborealny holocenu jako czas 
powstania torfowiska przybrzeżnego Suchara Zachodniego. Rozwój roślinności następował tam 
w zmiennych warunkach hydrologicznych, o czym świadczą liczne wstawki osadu limnicznego typu 
dy w profilu. Roślinność torfowiskowa przybrzeża początkowo oscylowała wokół zbiorowisk 
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1.  Wstęp 
 
 Jeziora humusowe (dystroficzne) to zbiorniki wodne posiadające szereg specy-
ficznych cech, takich jak brązowe zabarwienie wody, pło torfowcowe w strefie 
przybrzeżnej, zatorfiona porośnięta drzewami szpilkowymi zlewnia, niskie pH 
wody, mała zawartość jonów wapnia w wodzie i osadach, czy też niska bioróżno-
rodność (Hessen, Tranvik 1998; Gąbka, Owsianny 2006). Stan humotrofii jest 
determinowany głównie przez obecność roślinności szpilkowej porastającej zlew-
nię. Lasy szpilkowe są bowiem źródłem substancji humusowych, które, docierając 
w znacznych ilościach do jeziora, powodują zakwaszanie jego wód (De Haan 1992; 
Kullberg i in. 1993). Według Górniaka (2006), o stanie troficznym każdego jeziora 
można wnioskować na podstawie parametru zwanego hydrochemicznym wskaźni-
kiem dystrofii HDI (ang. Hydrochemical Dystrophy Index). Dla zbiorników dystro-
ficznych, parametr ten przyjmuje wartość co najmniej 50. 
 Obszarem obfitującym w jeziora humusowe jest Wigierski Park Narodowy 
(WPN), gdzie zbiorniki te zwane są „sucharami”. Rozwój części z nich był przed-
miotem badań prowadzonych przez Drzymulską i in. (2013, 2015) oraz Drzymul-
ską i Zielińskiego (2013). Jeziorem, którego historia była do tej pory zupełnie nie-
znana jest Suchar Zachodni. Za cel pracy postawiono odtworzenie subfosylnych 
zbiorowisk roślinnych jakie funkcjonowały w zatorfionej strefie przybrzeżnej tego 
zbiornika od początku jej funkcjonowania. Przewiduje się, że wyniki badań dadzą 
podstawy do rekonstrukcji warunków środowiskowych w jakich jezioro funkcjo-
nowało w przeszłości. 
 
 
2.  Materiał i metody 
 
 Osad do badań został pobrany w strefie przybrzeżnej Suchara Zachodniego, 
przy użyciu świdra typu Instorf (puszka o długości 50 cm i średnicy 8 cm). Uzyska-
ny rdzeń torfowy długości 700 cm został podzielony na odcinki o długości 10 cm. 
Próby torfu pobrane bezpośrednio z rdzenia poddawane były analizie stopnia roz-
kładu według Obidowicza (1990). W przypadku prób z pogranicza torfu i dy (osta-
tecznie zaliczonych do torfu), nie wykonywano tej analizy. Kolejne próby osadu 
(o objętości 50 cm3) pobierano do analizy makroskopowych szczątków roślinnych. 
Umieszczony w wodzie destylowanej materiał poddawano działaniu 10% roztworu 
KOH, co umożliwiało dokładną dyspersję grudek torfu. Tak przygotowaną zawie-
sinę gotowano, a po ostudzeniu, przemywano na sicie o gęstości 0,2 mm pod stru-
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mieniem wody bieżącej, aż do pojawienia się całkowicie czystej wody. Zeszlamo-
wana, pozbawiona humusu pozostałość torfu, była umieszczana na szalce Petriego. 
 Analizie roślinnych szczątków makroskopowych poddano 48 prób osadu 
(torfu i sapropelu). Przy użyciu mikroskopu stereoskopowego, w każdej z przygo-
towanych prób torfu wyszukiwano znaleziska pochodzenia generatywnego (owoce, 
nasiona, łuski owocowe). Znaleziska z danej próby torfu przenoszono do oddzielnej 
szalki Petriego wysłanej bibułą filtracyjną, nasączoną płynem konserwującym za-
wierającym tymol (Tobolski 2000). Z pozostałości torfowej wykonywane były pre-
paraty mikroskopowe do analizy szczątków wegetatywnych, takich jak: liście, ryzo-
derma, epiderma, peryderma, kłącza, korzenie, łodyżki i gałązki mszaków, drewno 
i węgle drzewne. Do ustalania przynależności taksonomicznej znalezisk, posłużył 
mikroskop optyczny. Ocena ilościowa szczątków była wykonywana dla 10 pól 
widzenia z dokładnością do 5%. Uwzględniano jedynie szczątki z zachowaną struk-
turą komórkową. Taksony, których tkanki pojawiały się w ilościach śladowych, 
oznaczono za pomocą symbolu „+”. W przypadku mchów brunatnych (rozumia-
nych jako przedstawiciele podklas prątników i płonników), zastosowano określenie 
„Bryales”. 
 Skład botaniczny torfu, będąc wskaźnikiem jego pochodzenia, posłużył za 
podstawę do określenia jednostek torfu. Kolejny etap pracy stanowiła rekonstrukcja 
roślinnych zbiorowisk subfosylnych. Informacji o wieku złoża dostarczyło datowa-
nie radiowęglowe próby spągowej. Zostało ono wykonane w Laboratorium Radio-
węglowym AMS w Gliwicach. 
 
 
3.  Teren badań 
 
 Wigierski Park Narodowy (WPN) położony jest w Polsce północno-
wschodniej, na obszarze Pojezierza Wschodniosuwalskiego i Wyżyny Augustow-
skiej, które stanowią część Pojezierza Litewskiego (Kondracki 1994). Obszar ten 
został ukształtowany podczas fazy pomorskiej głównego stadiału zlodowacenia 
Wisły (Marks 2002). Młodoglacjalny charakter obszaru znajduje swoje odzwiercie-
dlenie w licznych kemach, morenach czołowych i ozach obecnych w północnej 
części parku. Klimat WPN jest umiarkowany przejściowy, z tendencją w kierunku 
kontynentalizmu. 
 Suchar Zachodni jest jednym z kilkunastu zbiorników o rozwoju dysharmo-
nijnym, funkcjonujących w młodoglacjalnym krajobrazie Wigierskiego Parku 
Narodowego, w najbliższym otoczeniu Jeziora Wigry (Górniak 2006). Położony jest 
pomiędzy Zatoką Hańczańską Wigier na północy a Zatoką Słupiańską na południu 
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(Ryc. 1). Podobnie jak inne suchary wigierskie, jest to jezioro niewielkie, o po-
wierzchni zaledwie 1,05 ha, i głębokości maksymalnej 2 m. 
 Suchar Zachodni posiada szeroki pas pła nasuwającego się na lustro wody 
(Ryc. 2). Tak, jak w większości pozostałych sucharów, w analizowanym przypadku 
odnotowano wyraźną strefowość przybrzeża (Pawlikowski i in. 2014). Pierwsza 
strefa, wyróżniana najbliżej lustra wody, to pło grząskie z Rhynchospora alba (L.) 
Vahl, Scheuchzeria plaustris L., Carex limosa L., Carex rostrata Stokes i Carex lasio-
carpa Ehrh. oraz mchami torfowcami: Sphagnum angustifolium (Russ.) C. Jens. 
i Sphagnum fallax H. Klinggr. Następnie występuje pło stabilne z: Eriophorum 
vaginatum L., Sphagnum magellanicum Brid., Andromeda polifolia L., Vaccinium 
oxycoccos L. i Drosera rotundifolia L. Najbardziej oddalona od lustra wody jest 
strefa sosnowego boru bagiennego na torfie, z: Pinus sylvestris L., Picea abies (L.) 
Karsten, Betula pubescens Ehrh. oraz Ledum palustre L., V. uliginosum L., Vacci-
nium oxycoccos L., Pleurozium schreberi (Willd.) Mitten i Dicranum polysetum Sw. 
 
 
Rycina 1. Lokalizacja Suchara Zachodniego w Wigierskim Parku Narodowym 
Objaśnienia: ZH – Zatoka Hańczańska, ZS – Zatoka Słupiańska 
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Rycina 2. Suchar Zachodni z płem widocznym na pierwszym planie (Fot. D. Drzymulska) 
 
 
4.  Wyniki 
 
 W rezultacie badań, zidentyfikowano szczątki należące do 33 taksonów ro-
ślinnych różnej rangi: sekcje, gatunki, rodzaje, rodziny. Wyniki analiz makrosz-
czątkowych prezentuje rycina 3. Rozpoznano taksony charakterystyczne dla czte-
rech klas roślinności: Potametea – 8 (Potamogeton natans, Potamogeton cf. filifor-
mis, Potamogeton sp., Najas marina, Caulinia flexilis, Nymphaea alba, Nuphar 
lutea, Nymphaeaceae), Scheuchzerio-Cariceta nigrae – 7 (Scheuchzeria palustris, 
Menyanthes trifoliata, Sphagnum teres, Sphagnum sec. Subsecunda, Meesea triquet-
ra, Drepanocladus sp., Calliergon sp.), Oxycocco-Sphagnetea – 5 (Eriophorum vagi-
natum, Ericaceae, Sphagnum magellanicum, Sphagnum fallax, Sphagnum sec. Acu-
tifolia) i Phragmitetea – 1 (Phragmites australis). 
 Rośliny zidentyfikowane na podstawie szczątków pogrupowano także zgodnie 
z ich formami morfologicznymi i przynależnością systematyczną: drzewa i krzewy 
– 5 taksonów, krzewinki – 1, rośliny kwiatowe zielne – 15, mchy torfowce – 8, 
mchy brunatne – 4. 
 W badanym profilu wyznaczono trzy lokalne poziomy makroszczątkowe (SZ-1, 
SZ-2 i SZ-3) (Tab. 1; Ryc. 3). Na tej podstawie zidentyfikowano dwie jednostki 
torfu: torf wysoki, sfagnowy, słabo rozłożony (stopień rozkładu torfu wynosi 5%) 
i torf przejściowy, sfagnowy głównie średnio i silnie rozłożony. Torf wysoki sfa-
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gnowy wyróżniono w obu stropowych podpoziomach makroszczątkowych (SZ-2 
i SZ-3). Zatem ich wyróżnienie nie znalazło odzwierciedlenia w typologii osadu, 
bowiem torf wysoki sfagnowy rozpoznano zarówno w przypadku dominacji Spha-
gnum fallax, jak i Sphagnum magellanicum (Ryc. 3). Data radiowęglowa (GdA-
2374: 9245±35 14C BP, po kalibracji 10545-10270 cal BP) próby spągowej rdzenia 
wiąże powstanie osadu z okresem preborealnym holocenu. 
 Zrekonstruowano następujący ciąg sukcesyjny roślinnych zbiorowisk subfo-
sylnych strefy przybrzeżnej Suchara Zachodniego: zbiorowiska mszarne torfowisk 
przejściowych (SZ-1) → zbiorowiska mszaru wysokotorfowiskowego (SZ-2 i SZ-3). 
 
Tabela 1. Lokalne poziomy makroszczątkowe i jednostki torfu w profilu z Suchara Zachodniego 
Poziom 
Jednostka 
torfu 
Głębokość 
(cm) 
Opis lokalnego poziomu makroszczątkowego 
SZ-1 
(podpoziomy a-e) 
sfagnowy 
przejściowy 
700-250 Współdominacja szczątków torfowców z sekcji 
Subsecunda (maks. 30%), Palustria (maks. 45%) 
i Cuspidata (maks. 50%). Uzupełnienie stanowią 
szczątki sosny zwyczajnej Pinus sylvestris, korzonki 
wrzosowatych Ericaceae i mchów brunatnych 
Bryales. 
SZ-2 wysoki 
sfagnowy  
30-10 Dominacja szczątków Sphagnum magellanicum 
(maks. 70%). Towarzyszą im korzonki wrzosowa-
tych Ericaceae, epiderma wełnianki pochwowatej 
Eriophorum vaginatum i szczątki Sphagnum fallax.  
SZ-3 10-0 Liście i gałązki Sphagnum fallax stanowią 65% 
szczątków. W niewielkich ilościach występują też 
korzonki wrzosowatych Ericaceae, epiderma 
wełnianki pochwowatej Eriophorum vaginatum 
i szczątki Sphagnum magellanicum. 
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5.  Dyskusja 
 
 Początek akumulacji biogenicznej w strefie przybrzeżnej Suchara Zachodniego 
sięga okresu preborealnego. Poziom wód gruntowych był wówczas na tyle wysoki, 
aby mogło rozwinąć się tam torfowisko o charakterze przejściowym. Jest to zgodne 
z danymi literaturowymi na temat poziomu wody w jeziorach i torfowiskach 
z terenu Polski północnej, w początkowym okresie holocenu (np. Ralska-Jasiewi-
czowa, Starkel 1988). Spośród sucharów wigierskich, podobny wiek najstarszych 
osadów biogenicznych w przybrzeżu odnotowano także w Jeziorze Ślepym, poło-
żonym przy południowym brzegu Wigier (Drzymulska i in. 2014). Natomiast 
mszar przejściowy, jako zbiorowisko inicjalne, odnotowano także w rejonie Sucha-
ra III (Drzymulska i in. 2013). Przy czym w tym ostatnim obiekcie wkroczyło ono 
na podłoże organiczne, czego dowodzi zaleganie torfu na warstwie dy (sapropel?; 
odnośnie typologii osadu patrz: Drzymulska i in. 2014), natomiast w Sucharze 
Zachodnim mszar pojawił się bezpośrednio na gruncie mineralnym. Torfowisko 
przejściowe funkcjonowało prawdopodobnie dość długo, o czym świadczyć może 
około czterometrowa miąższość torfu przejściowego sfagnowego, zawierającego 
szczątki torfowców, w tym z sekcji Subsecunda, mchów brunatnych, tkanki turzyc 
Carex sp., ale także perydermę sosny zwyczajnej Pinus sylvestris. Subfosylne zbio-
rowiska mszarne torfowisk przejściowych wyróżniono także w rozwoju złóż torfo-
wych wokół Suchara VI i Jeziora Widnego (Drzymulska i in. 2013). W każdej 
z lokalizacji swoim charakterem nawiązują one do współczesnych zbiorowisk 
z klasy Scheuchzerietalia plaustris i stanowią fitocenozę macierzystą torfu sfagno-
wego przejściowego. 
 Badane torfowisko nie rozwijało się w sposób stabilny. Świadczy o tym wystę-
powanie w rdzeniu aż czterech wstawek osadu typu dy, pojawiających się pomiędzy 
warstwami torfu sfagnowego przejściowego (Ryc. 3). Wynika z tego, że torfowisko 
przybrzeżne Suchara Zachodniego przez cały czas kształtowane było w warunkach 
pośrednich między limnicum i terrestricum. Wahania lustra wody znajdują swoje 
odzwierciedlenie w zmieniającej się typologii osadu przybrzeżnego. Przy czym 
ocena, czy mamy do czynienie z torfem, czy z osadem limnicznym w typie dy, 
możliwa jest jedynie z zastosowaniem mikroskopu optycznego, co pozwala na 
weryfikację osadu pod kątem obecności lub braku szczątków wegetatywnych typo-
wych dla torfu (patrz Kowalewski, Barabach 2010). Znaleziska karpologiczne takiej 
roli nie spełniają, o czym świadczy obecność endokarpów rdestic Potamogeton, 
czy też nasion nimfoidów w torfie (Ryc. 3). 
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Rycina 3. Suchar Zachodni. Diagram makroszczątkowy 
1 – torf przejściowy sfagnowy, 2 – torf wysoki sfagnowy, 3 – osad typu dy, 4 – woda, A – szczątki wegeta-
tywne, B – szczątki generatywne, + – ilość śladowa szczątków 
 
 
 Niestabilne warunki hydrologiczne w strefie przybrzeżnej jezior odnotowane 
zostały także w innych sucharach wigierskich, takich jak Suchar III i Suchar VI 
(Drzymulska i in. 2013), Suchar IV (Drzymulska, Zieliński 2013), Suchar II (Drzy-
mulska i in. 2014, 2015) oraz Jezioro Ślepe (Drzymulska i in. 2014). Datowanie 
radiowęglowe osadów w tych profilach wskazało jednoznacznie, że wahania lustra 
wody, a w efekcie zastępowanie torfu osadem limnicznym i odwrotnie, mogły 
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następować w różnych odcinkach holocenu. Soczewka wody widoczna w profilu 
z Suchara Zachodniego (Ryc. 3) pojawiła się prawdopodobnie jako efekt wzrostu 
poziomu wody w okresie późniejszym (patrz Kowalewski, Barabach 2010). Podob-
ne soczewki wody notowane były w wielu górnych odcinkach profili z przybrzeży 
sucharów wigierskich (Drzymulska i in. 2013, Drzymulska, Zieliński 2014, Drzy-
mulska i in. 2014, Drzymulska i in. 2015). 
 Jeżeli chodzi o końcowe stadium sukcesji roślinnej, zbiorowisko odnotowane 
w Sucharze Zachodnim, czyli mszar wysokotorfowiskowy, zdaje się być typowym 
końcowym stadium sukcesji roślinnych zbiorowisk subfosylnych w strefach przy-
brzeżnych, także innych jezior humusowych Wigierskiego Parku Narodowego. 
W dziewięciu z dwunastu badanych do tej pory obiektach sukcesja zmierzała wła-
śnie w kierunku mszaru wysokotorfowiskowego (Drzymulska 2011). Mszar ten jest 
jednocześnie fitocenozą macierzystą torfu wysokiego sfagnowego, który nawiązuje 
wyraźnie do gatunków torfów wysokich znanych z klasyfikacji Tołpy i in. (167), jak 
Eusphagneti oraz Cuspidato-Sphagneti i zawiera szczątki Sphagnum magellanicum, 
Sphagnum fallax, wełnianki pochwowatej Erophorum vaginatum i krzewinek 
z rodziny Ericaceae. Jak się okazuje, rozwój złoża torfowego może następować 
w tym samym kierunku, nawet pomimo odmiennego charakteru osadów spągo-
wych. Przykładem są tu Suchar Zachodni i pobliski Suchar Dembowskich, w które-
go przybrzeżu stwierdzono, nienotowaną w tym pierwszym, niemal metrową war-
stwę kredy jeziornej (Żurek i in. 2009). Pomimo tej różnicy, zarówno w obu tych 
zbiornikach, jak i kilku innych jeziorach humusowych WPN (Suchar III, Suchar 
VI, Wądołek, Suchar Wielki, Jezioro Ślepe i Konopniak – Drzymulska 2011), tor-
fowisko przybrzeżne rozwijało się według tego samego schematu: torfowisko przej-
ściowe → torfowisko wysokie. 
 
Podziękowania 
W pracy wykorzystano wyniki badań prowadzonych w ramach realizacji projektu badaw-
czego MNiSW nr N N305 085135 „Historia jezior dystroficznych (sucharów) Wigierskiego 
Parku Narodowego w świetle holoceńskiej sukcesji ich roślinności”. 
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Streszczenie: W badaniach dokonano oceny różnorodności biologicznej obszarów po eksploatacji 
złóż kruszywa naturalnego na terenie Puszczy Knyszyńskiej, w okolicach miejscowości Ogrodniczki, 
w gminie Supraśl. Na obszarze dawnej kopalni żwiru o powierzchni 1,07 km2, w latach 2010-2012, 
wykonano 94 zdjęcia fitosocjologiczne, metodą Brauna-Blanqueta. Do identyfikacji i klasyfikacji 
hierarchicznej zbiorowisk roślinnych wykorzystano metody syntaksonomii numerycznej (Cluster 
Analysis, PCA). 
Wyniki wykazały, że obecnie, na obszarach poeksploatacyjnych występują dwa sztuczne zbiorniki 
wodne i zbiorowiska nieleśne oraz inicjalne stadia formacji krzewiastych i zbiorowiska leśne. 
Zbiorowiska leśne osiągają większy udział powierzchniowy (81,5%) niż zbiorowiska nieleśne (5,5%). 
W badaniach zidentyfikowano 7 zbiorowisk roślinnych, w tym dwa cenne typy zbiorowisk roślin-
nych (Salicetum albo-fragilis, Spergulo vernalis-Corynephoretum) wymienione w Załączniku I 
Dyrektywy Rady 92/43/EWG. Na obszarach poeksploatacyjnych w Ogrodniczkach stwierdzono 
występowanie 10 taksonów objętych ochroną częściową, w tym: 3 gatunków roślin naczyniowych 
oraz 7 gatunków mchów. Analizy przestrzenne wykazały, że siedliska leśne Puszczy Knyszyńskiej 
pod wpływem wydobycia kruszywa naturalnego są zdegradowane na powierzchni 0,5 km2 (46,9%). 
Obecnie, są to płaty roślinności rzeczywistej zbiorowisk nieleśnych – seminaturalnych i synantro-
pijnych oraz sztucznie odnowionych młodnikowych i leśnych zbiorowisk zastępczych. 
Słowa kluczowe: syntaksonomia zbiorowisk roślinnych, metody numeryczne, roślinność poten-
cjalna, roślinność rzeczywista, ochrona gatunkowa 
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1.  Wstęp 
 
 Obszary po eksploatacji złóż kruszywa naturalnego są w dużym stopniu prze-
kształcone antropogenicznie (Fudali 2009; Czortek 2011). Miąższość eksploatowa-
nych złóż wynosi od kilku do dwudziestu kilku metrów. W zależności od usytuow-
ania poziomu wody gruntowej względem stropu kopaliny, złoża kruszyw natural-
nych dzielimy na suche, częściowo zawodnione i zawodnione (Ney 2003). Jeżeli są 
to złoża zawodnione, to powierzchnia odzyskana dla produkcji roślinnej osiąga 
około 20% obszaru odkrywkowego, a pozostałe 80% pozostaje w postaci głębokich 
i bezodpływowych basenów wodnych (Bedla, Petryk 2010; Kozioł, Machniak 2011). 
W wyniku stosowania różnych metod odkrywkowych, następują negatywne bezpo-
średnie, pośrednie oraz krótko- i długoterminowe oddziaływania. Są to straty 
w bioróżnorodności, wynikające ze zniszczenia terenu zajętego pod kopalnię 
i terenów sąsiednich przez zasypanie materiałem nadkładu, zniszczenie pokrywy 
roślinnej i degradacja siedlisk (Łaska 2010a, b, c). Pod wpływem działania leja 
depresyjnego powstającego w wyniku wydobycia kruszywa, następuje obniżenie 
poziomu wód gruntowych i zmniejszenie wilgotności siedlisk, czego skutkiem jest 
ubożenie składu gatunkowego zbiorowisk roślinnych (Woch 2007; Bzdon 2010). 
W pasie bezpośrednio przylegającym do wyrobiska, następuje również obniżenie 
liczebności populacji zwierząt, utrata siedlisk i zmniejszenie dostępności ich miejsc 
lęgowych, kryjówek i żerowisk poprzez zmniejszenie lub ograniczenie bazy pokar-
mowej (Łaska i in. 2011). Nakładanie się negatywnych oddziaływań wielu czynni-
ków funkcjonujących na obszarach po eksploatacji złóż kruszywa naturalnego, 
może prowadzić do obniżenia wartości zasobów przyrody i walorów przyrodni-
czych krajobrazu oraz całkowitego zniszczenia niegdyś występujących ekosyste-
mów (Świercz 2004; Kutyna i in. 2010). Jest to szczególnie istotne na terenach 
objętych ochroną prawną, a głównie na obszarach sieci Natura 2000, do których 
należy kompleks Puszczy Knyszyńskiej. Celem pracy jest ocena różnorodności 
biologicznej obszarów pod wpływem wydobywania kruszyw naturalnych i zmian 
w sposobie użytkowania zbiorowisk leśnych na terenie Puszczy Knyszyńskiej. 
 
 
2.  Teren badań 
 
 Obszar dawnej kopalni żwiru o powierzchni 1,07 km2, jest położony w okoli-
cach miejscowości Ogrodniczki, w gminie Supraśl powiatu białostockiego, w woje-
wództwie podlaskim. Teren ten, od strony wschodniej graniczy z Rezerwatem 
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Krasne i jeziorem Komosa, od strony zachodniej – z zabudową mieszkaniową wsi 
Ogrodniczki, a od północnej i południowej – z kompleksem leśnym Puszczy Kny-
szyńskiej, który znajduje się w zasięgu Nadleśnictwa Supraśl i Obrębu Supraśl 
(www.geoportal.gov.pl). 
 Obszar po eksploatacji złóż kruszywa naturalnego zajmują dwa sztuczne 
zbiorniki o powierzchni 0,037 km2 i 0,016 km2. Teren ten w części wschodniej 
należy do Parku Krajobrazowego Puszczy Knyszyńskiej i zajmuje areał 0,2 km2, co 
stanowi 19% badanej powierzchni (www.geoportal.gov.pl). Wyróżnia się tutaj 
również Obszar Specjalnej Ochrony Ptaków (OSO) „Puszcza Knyszyńska” PLB 
200003 i Specjalny Obszar Ochrony Siedlisk (SOO) „Ostoja Knyszyńska” PLH 
200006 (www.natura2000.gdos.gov.pl). Jest to także teren ochronnej strefy uzdro-
wiskowej „C” o powierzchni 0,82 km2, co stanowi 76,6% całkowitej powierzchni 
badawczej. W celu zachowania walorów uzdrowiskowych miasta na badanym 
terenie obowiązuje zakaz „pozyskiwania surowców mineralnych innych niż natu-
ralne surowce lecznicze i prowadzenia działań mających negatywny wpływ na 
fizjografię uzdrowiska i właściwości lecznicze klimatu” (Uchwała Nr XIV/119/2011 
Rady Miejskiej w Supraślu z dnia 29 grudnia 2011 r. w sprawie uchwalenia Statutu 
Uzdrowiska Supraśl). 
 
 
3.  Materiały i metody 
 
 Na wstępnym etapie prac, przygotowano kartograficzny podkład mapy w skali 
1:2000, przeznaczony do szczegółowych badań geobotanicznych w terenie. W tym 
celu wykorzystano jeden arkusz „Mapy sytuacyjno-wysokościowej do celów plani-
stycznych – Ogrodniczki”, w skali 1:2000 (Podlaskie Biuro Planowania Przestrzen-
nego w Białymstoku). Wśród innych materiałów źródłowych analizowano dane 
z dokumentacji leśnej w postaci jednego arkusza „Mapy Przeglądowej Nadleśnic-
twa Supraśl i Obrębu Supraśl” w skali 1:25000 (Plan Urządzania Gospodarstwa 
Leśnego Nadleśnictwa Supraśl na okres 01.01.2006-31.12.2015), dane orograficzne 
na podstawie dwóch arkuszy map topograficznych „Karakule” w skali 1:25000 
(245.24) i w skali 1:10000 (245.241) oraz trzy arkusze map roślinności Puszczy 
Knyszyńskiej w skali 1:100000 (Łaska 2006). W opracowaniu danych analogowych 
wykorzystano również arkusz „Przeglądowej Mapy Geomorfologicznej Polski” 
w skali 1:500000 (Starkel 1980) i jeden arkusz „Szczegółowej Mapy Geologicznej 
Polski – Wasilków (300)”, w skali 1:25000, z Centralnego Archiwum Państwowego 
Instytutu Geologicznego w Warszawie. Na podstawie analizy map, dokonano roz-
poznania typologii rzeźby terenu, głównych jednostek geomorfologicznych i budu-
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jących je utworów geologicznych oraz identyfikacji siedliskowej i typów jednostek 
roślinności. 
 Badania terenowe prowadzono w latach 2010-2012. W badaniach zbiorowisk 
roślinnych wykonano 94 zdjęcia fitosocjologiczne, metodą Brauna-Blanqueta na 
powierzchniach o wielkości 100 m2 w zbiorowiskach nieleśnych, 400 m2 w zbioro-
wiskach leśnych i 200 m2 w leśnych zbiorowiskach zastępczych. Wśród nich, na 
potencjalnych typach siedlisk leśnych Carici digitatae-Piceetum Czerw. 1978 – 
wykonano 58 zdjęć fitosocjologicznych, na siedliskach Peucedano-Pinetum W. Mat. 
(1962) 1973 – 30 zdjęć, i na siedliskach Querco-Piceetum (W.Mat. 1952) W. Mat. et 
Pol.195 – 6 zdjęć. Do oceny zachodzących przemian antropogenicznych zbiorowisk 
roślinnych w badaniach wykorzystano również 39 zdjęć z wymienionych wyżej 
typów zbiorowisk naturalnych (Łaska 2006). 
 W celu identyfikacji i klasyfikacji hierarchicznej zbioru zdjęć fitosocjologicz-
nych, wykorzystano metody syntaksonomii numerycznej programu MVSP Plus 
ver. 3.1., w tym klasyfikacji hierarchicznej kumulacji (Cluster Analysis) i ordynacji 
(PCA). Wśród algorytmów klasyfikacyjnych wykorzystano metody aglomeracyjne 
(Kovach 1986-1993). Podobieństwo florystyczne między zdjęciami wyrażono 
w skali procentowej (Percent Similarity). Do grupowania wykorzystano metodę 
nieważonej pary-grupy z użyciem średnich arytmetycznych. Hierarchię klasyfika-
cyjną przedstawiono w postaci dendrogramu. 
 Zdjęcia fitosocjologiczne zbiorowisk roślinnych opracowano w postaci anali-
tycznych i syntetycznych tabel zbiorowisk. W tabelach syntetycznych policzono 
średnią ilościowość, określając w ten sposób 29 jednostek roślinności rzeczywistej. 
W tabelach, przynależność gatunków do poszczególnych jednostek roślinności, 
ustalono za Matuszkiewiczem (2001). Nazwy gatunków roślin naczyniowych przy-
jęto za Mirkiem i in. (2002), a nazwy mszaków za Ochyrą i in. (2003). Do kodowa-
nia siedlisk przyrodniczych oraz gatunków roślin i zwierząt z Załączników I i II 
Dyrektywy Siedliskowej zastosowano ujęcie Herbicha (2004). 
 
 
4.  Wyniki badań 
 
4.1.  Zróżnicowanie florystyczne badanych zbiorowisk roślinnych 
 W badaniach, na obszarze po eksploatacji złóż kruszywa naturalnego, zidenty-
fikowano 7 zbiorowisk roślinnych, w tym dwa cenne typy zbiorowisk roślinnych 
wymienione w Załączniku I Dyrektywy Rady 92/43/EWG. Jest to nadrzeczny łęg 
wierzbowy Salicetum albo-fragilis R.Tx. 1955 (kod 91E0-1) zlokalizowany wokół 
235 
obu zbiorników wodnych i murawy szczotlichowe Spergulo vernalis-Corynepho-
retum (R.Tx. 1928) Libb. 1933 (kod 2330) zajmujące centralną część badanego 
obszaru, na terenach piaszczystych pomiędzy dwoma zbiornikami wodnymi. Bada-
ne jednostki roślinności zidentyfikowano następująco: 
 
Klasa: Salicetea purpureae Moor 1958        
Rząd: Salicetalia purpureae Moor 1958        
Związek: Salicion albae R. Tx. 1955        
Zespół: Salicetum albo-fragilis R.Tx. 1955 (kod 91E0-1) 
 
Klasa: Phragmitetea R.Tx. et Prsg 1942       
Rząd: Phragmitetalia W. Koch 1926       
Związek: Phragmition W. Koch 1926       
Grupa szuwarów typowych z pojawem gatunków z Magnocaricion 
Zespół: Phragmitetum australis (Gams 1927) Schmale 1939 
 
Klasa: Epilobietea angustifolii R.Tx. et Prsg 1950     
Rząd: Atropetalia Vlieg 1937        
Związek: Epilobion angustifolii (Rübel 1933) Soó 1933   
Zespół: Calamagrostietum epigeji Juraszek 1928 
 
Klasa: Koelerio glaucae-Corynephoretea canescentis Klika in Klika et. Nowak 1941 
Rząd: Corynephoretalia canescentis R.Tx. 1937      
Związek: Corynephorion canescentis Klika 1934 
Zespół: Spergulo vernalis-Corynephoretum (R.Tx. 1928) Libb. 1933 (kod 2330) 
 
Klasa: Vaccinio-Piceetea Br.-Bl. 1939       
Rząd: Cladonio-Vaccinietalia Kiell.-Lund. 1967      
Związek: Dicrano-Pinion Libb. 1933        
Podzwiązek: Dicrano-Pinenion Seibert in Oberd. (ed.) 1992     
Grupa borów sosnowych na glebach mineralnych 
Zespół: Peucedano-Pinetum W. Mat. (1962) 1973   
 
Rząd: Vaccinio-Piceeta Br.-Bl. 1939       
Związek: Vaccinio-Piceetalia Br.-Bl. 1939      
Podzwiązek: Vaccinio-Piceenion Oberd. 1957     
Grupa borealnych zespołów niżowych 
Zespół: Querco-Piceetum (W. Mat. 1952) W. Mat. et Pol.195 
Zespół: Carici digitatae-Piceetum Czerw. 1978 
Zbiorowisko zastępcze młodnikowe Pinus-Pleurozium Łaska (2006) 
Leśne zbiorowiska zastępcze z kręgu Serratulo-Piceetum 
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Zbiorowisko: Pinus sylvestris-Calamagrostis arundinacea Łaska (2006) 
Zbiorowisko: Picea abies-Calamagrostis arundinacea Łaska (2006) 
 
 Na obszarach poeksploatacyjnych w Ogrodniczkach stwierdzono występowa-
nie 10 taksonów objętych ochroną częściową (Dz.U. z 2014 r., poz. 1409), w tym 
3 gatunki roślin naczyniowych (Helichrysum arenarium (L.) Moench, Hierochloë 
australis (Schrad.) Roem. & Schult. i Carex arenaria L.) oraz 7 gatunków mchów 
(Diranum scoparium Hedw., Dicranum polysetum Sw. ex anon., Hylocomium 
splendens (Hedw.) Schimp., Pleurozium schreberi (Willd. ex Brid.) Mitt., Ptilium 
crista-castrensis (Hedw.) De Not., Polytrichum commune Hedw. i Eurhynchium 
angustirete (Broth.) T.J. Kop.) (tab. 1). 
 
Tabela 1. Wykaz gatunków objętych ochroną częściową, występujących w poszczególnych 
zbiorowiskach roślinnych badanego obszaru 
Źródło: opracowanie własne. 
 
  
Nazwa taksonu 
Zbiorowiska roślinne 
Carici 
digitatae-
Piceetum 
Querco-
Piceetum 
Peucedano-
Pinetum 
Salicetum 
albo-
fragilis 
Calamagro-
stietum 
epigeji 
Spergulo 
vernalis-
Corynephor. 
Helichrysum  
arenarium 
+ + - - + + 
Hierochloë australis + + - + + + 
Carex arenaria - - - - - + 
Diranum scoparium - + - - - - 
Dicranum polysetum + + - - - - 
Hylocomium splendens + + + - - - 
Pleurozium schreberi + + + - - - 
Ptilium  
crista-castrensis 
+ - - - - - 
Polytrichum commune + + - - - - 
Eurhynchium  
angustirete 
+ - - - - - 
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4.2.  Analiza rozmieszczenia przestrzennego zbiorowisk roślinnych 
 W Ogrodniczkach, na badanej powierzchni o wielkości 1,07 km2, wśród zbio-
rowisk leśnych, największy areał (0,59 km2) zajmują potencjalne siedliska boru 
mieszanego świeżego Carici digitatae-Piceetum, osiągając 55,5% całkowitej po-
wierzchni (ryc. 1). Występują one w środkowej części badanego obszaru i rozciąga-
ją się z kierunku zachodniego i południowo-zachodniego w stronę północną 
i północno-wschodnią (ryc. 2). Na terenie Ogrodniczek reprezentują je zbiorowiska 
zastępcze młodnikowe Pinus-Pleurozium ze sztucznie nasadzoną sosną zwyczajną 
Pinus sylvestris L. Preferują one lekko pochyłe stożki piasków wodnolodowcowych, 
występując na glebach rdzawych peryglacjalnych, wytworzonych z piasków słabo 
gliniastych zalegających na piaskach luźnych i żwirach akumulacji wodnolodow-
cowej. 
 W oddaleniu od obszarów poeksploatacyjnych, a w pobliżu zwartego kom-
pleksu leśnego Puszczy Knyszyńskiej, od strony północnej, siedliska boru miesza-
nego świeżego zasiedlają zniekształcone postacie antropogenicznie ukształtowa-
nych leśnych zbiorowisk zastępczych Pinus sylvestris-Calamagrostis arundinacea 
i Picea abies-Calamagrostis arundinacea zidentyfikowane w klasyfikacji hierar-
chicznej dla potencjalnych siedlisk Serratulo-Piceetum. Lokują się one znacznie 
wyżej niż pozostałe zespoły borowe i zajmują stanowiska bardziej wzniesione, 
preferując wyraźnie urzeźbione i faliste zbocza stoków z glebami wytworzonymi na 
żwirowatych piaskach fluwioglacjalnych. 
 Bór mieszany wilgotny Querco-Piceetum na badanym obszarze zajmuje areał 
0,17 km2, co stanowi 16,04% całkowitej powierzchni (ryc. 1). Jego występowanie 
w południowej części związane jest z krajobrazem moreny dennej i zagłębieniami 
wytopiskowymi (ryc. 2). Zespół Querco-Piceetum preferuje gleby wilgotne z płytko 
zalegającym poziomem wody gruntowej, wykształcone z drobnoziarnistych pia-
sków, zalegających na utworach gliniastych. Subkontynentalny bór świeży Peuce-
dano-Pinetum na badanym obszarze zajmuje areał 0,08 km2, co stanowi 8,08% 
całkowitej powierzchni (ryc. 1). Jego płaty zlokalizowane w północno-zachodniej 
i wschodniej części reprezentują typową postać Peucedano-Pinetum typicum 
z drzewostanem w fazie drągowin i starodrzewów (ryc. 2). Występuje on na ubo-
gich, piaszczystych glebach bielicowych, z głęboko zalegającym poziomem wód 
gruntowych. 
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Rycina 1. Udział powierzchniowy zbiorowisk roślinnych zidentyfikowanych na badanym obszarze 
po eksploatacji złóż kruszywa naturalnego (Ogrodniczki, gm. Supraśl, woj. podlaskie) 
Źródło: opracowanie własne. 
 
 
 Inicjalne postacie nadrzecznego łęgu wierzbowego Salicetum albo-fragilis 
wykształciły się po zakończonej eksploatacji kruszywa naturalnego i na badanym 
terenie lokują się wokół obu zbiorników wodnych (ryc. 2). Zajmują one areał 0,02 km2, 
co stanowi 1,87% całkowitej powierzchni (ryc. 1). W Ogrodniczkach, w miejscu 
dawnych wyrobisk żwirowych, zasiedlają one utwory piaszczysto-żwirowe. 
 Wśród zbiorowisk nieleśnych, zespół trzcinnika piaskowego Calamagrostie-
tum epigeji zajmuje obszar w centralnej części pomiędzy dwoma zbiornikami wod-
nymi, na terenach piaszczystych (ryc. 2). Jego areał to 0,02 km2, co stanowi 2,56% 
całkowitej powierzchni (ryc. 1). Zbiorowisko szuwarów trzcinowych Phragmitetum 
australis w Ogrodniczkach występuje nad brzegami obu zbiorników wodnych 
(ryc. 2). Zajmuje ono niewielką powierzchnię 0,017 km2, co stanowi 1,56% badane-
go obszaru (ryc. 1). Murawy szczotlichowe Spergulo vernalis-Corynephoretum 
występują w centralnej części, na terenach piaszczystych pomiędzy dwoma zbiorni-
kami wodnymi (ryc. 2). Zajmują one najmniejszą powierzchnię (0,013 km2) wśród 
zidentyfikowanych zbiorowisk roślinnych, o udziale powierzchniowym 1,29% 
badanego obszaru (ryc. 1).  
55,51 
16,04 
8,08 
1,87 
2,56 
1,65 
1,29 
13 Carici digitatae-Piceetum
Querco-Piceetum
Peucedano-Pinetum
Salicetum albo-fragilis kod 91E0-1
Calamagrostietum epigeji
Phragmitetum australis
Spergulo vernalis-Corynephoretum
kod 2330
Obszary bezleśne (nieużytki i tereny
zabudowane)
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Rycina 2. Zróżnicowanie roślinności na obszarach po eksploatacji kruszywa naturalnego w 
Ogrodniczkach (gm. Supraśl, woj. podlaskie). 
Źródło: opracowanie własne. 
 
 
4.3.  Klasyfikacja numeryczna zbiorowisk roślinnych  
 Wyniki klasyfikacji numerycznej potwierdziły identyfikację terenową syntak-
sonów, które różnicują się na dwie odrębne grupy: zbiorowiska leśne i nieleśne 
(ryc. 3). Pierwsza grupa (1; zdjęcia 24-27) reprezentuje zbiorowiska nieleśne (1), 
w tym: zespół trzcinnika piaskowego Calamagrostietum epigeji (1a), szuwary trzci-
nowe Phragmitetum australis (1b) i murawy szczotlichowe Spergulo vernalis-
Corynephoretum (1c). Druga grupa (2; zdjęcia 1-17) reprezentuje zbiorowiska leśne, 
w tym: starodrzewy, drągowiny i zbiorowiska młodnikowe na siedliskach Serratulo-
Piceetum (2a), Peucedano-Pinetum (2b), Querco-Piceetum (2c) i Carici digitatae-
Piceetum (2d). 
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W analizie ordynacji PCA stwierdzono zróżnicowanie płatów roślinnych, w zależ-
ności od żyzności, struktury i składu gatunkowego badanych zbiorowisk oraz róż-
nych stadiów rozwojowych drzewostanów (ryc. 4). Pierwsza oś PCA wyjaśnia 
31,4% zmienności, a druga 9,1% zmienności zbiorowisk roślinnych. Gradient śro-
dowiskowy reprezentowany przez pierwszą oś wskazuje na znaczne wewnętrzne 
zróżnicowanie badanych płatów roślinnych, uzależnione od różnych stadiów roz-
woju zbiorowisk, struktury zespołów i ich kompozycji florystycznej. Na dole osi 
skupiają się zbiorowiska nieleśne i inicjalne stadia rozwojowe zbiorowisk. Na górze 
osi znajdują się drągowiny i starodrzewy na siedliskach borowych. Gradient środo-
wiskowy reprezentowany przez drugą oś ordynacyjną zinterpretowano jako gra-
dient różnej żyzności siedlisk (ryc. 4). 
 
 
Legenda: 
1. Zbiorowiska nieleśne 
1a Ass. Calamagrostietum epigeji Juraszek 1928 
1b Ass. Phragmitetum australis  (Gams 1927) Schmale 1939 
1c Ass. Spergulo vernalis-Corynephoretum (R.Tx. 1928) Libb. 1933 
2. Zbiorowiska leśne 
2a Leśne zbiorowiska zastępcze z kręgu Serratulo-Piceetum 
2b Ass. Peucedano-Pinetum W.Mat. (1962) 1973  
2c Ass. Querco-Piceetum (W.Mat. 1952) W.Mat. et Pol.1955 
2d Ass. Carici digitatae-Piceetum Czerw. 1978 
Rycina 3. Dendrogram hierarchicznej klasyfikacji numerycznej badanych zbiorowisk roślinnych na 
obszarach po eksploatacji kruszywa naturalnego w Ogrodniczkach (gm. Supraśl, woj. podlaskie) 
Źródło: opracowanie własne. 
 
 
241 
 
Rycina 4. Ordynacja PCA badanych zbiorowisk roślinnych na obszarach po eksploatacji kruszywa 
naturalnego w Ogrodniczkach (gm. Supraśl, woj. podlaskie). 
Źródło: opracowanie własne. 
 
 
5.  Dyskusja 
 
 W polskim prawodawstwie ocenę oddziaływania planowanej inwestycji na 
środowisko reguluje Ustawa z dnia 3 października 2008 r. o udostępnianiu infor-
macji o środowisku i jego ochronie (Dz.U. Nr 199, poz. 1227). Procedując zgodnie 
z art. 66 tej ustawy, często definiuje się negatywne oddziaływanie planowanego 
przedsięwzięcia, polegające na eksploatacji złóż kruszywa naturalnego na stan 
obszaru Natura 2000, w tym chronione siedliska przyrodnicze, gatunki roślin 
i zwierząt (Łaska 2010a, b, c, Łaska i in. 2011). Badania na obszarach poeksploata-
cyjnych w miejscowości Ogrodniczki (gm. Supraśl, woj. podlaskie) wykazały rów-
nież, że siedliska leśne Puszczy Knyszyńskiej, pod wpływem wydobycia kruszywa 
naturalnego, są zdegradowane na powierzchni 0,5 km2 (46,9%), głównie w central-
nej części wokół zbiorników wodnych oraz na obszarze leśnych zbiorowisk roślin-
nych. Obecnie są to płaty roślinności rzeczywistej zbiorowisk nieleśnych – semina-
turalnych i synantropijnych (Calamagrostietum epigeji, Spergulo vernalis-Coryne-
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phoretum) oraz sztucznie odnowionych młodnikowych i leśnych zbiorowisk za-
stępczych na siedliskach Carici digitatae-Piceetum i Serratulo-Piceetum. Mniejsze 
przekształcenia siedlisk leśnych stwierdzono we wschodniej, południowej i północ-
no-zachodniej części badanego obszaru, w miejscach występowania zbiorowisk 
leśnych Querco-Piceetum i Peucedano-Pinetum, na powierzchni 0,57 km2 (53,1%). 
 Na badanym obszarze dominują zbiorowiska leśne klasy Vaccinio-Piceetea 
Br.-Bl. 1939 (79,7%). Zbiorowiska nieleśne (5,5%) skupiają się głównie wokół 
zbiorników wodnych powstałych pod wpływem wydobycia kruszywa naturalnego. 
Należy podkreślić, że na powierzchni dawnych wyrobisk żwirowych, obecność 
zbiorowisk nieleśnych i inicjalnych postaci formacji krzewiastych często jest wa-
runkowana występowaniem siedlisk wtórnych, silnie przekształconych przez czło-
wieka (Woch 2007; Kutyna i in. 2010). W Ogrodniczkach, na siedliskach wtórnych, 
roślinność wokół wyrobiskowych zbiorników wodnych, posiada jednak duże walo-
ry przyrodnicze – kształtując cenne typy zbiorowisk o znaczeniu wspólnotowym, 
wymienione w Załączniku I Dyrektywy Rady 92/43/EWG, takie jak, nadrzeczne 
łęgi wierzbowe Salix fragilis (kod 91E0-1) i murawy szczotlichowe Spergulo verna-
lis-Corynephoretum (kod 2330). Stąd też, w obecnych planach zagospodarowania 
obszaru poeksploatacyjnego w Ogrodniczkach, należy rozważyć, czy rekultywować 
obszar Puszczy Knyszyńskiej jako Ostoi siedliskowej i obszaru sieci Natura 2000, 
czy też chronić obecnie wykształcone na wtórnych siedliskach – cenne typy zbio-
rowisk roślinnych o znaczeniu wspólnotowym. 
 
Podziękowania 
Badania zrealizowano w ramach pracy statutowej Nr S/WBiŚ/5/2016 i sfinansowano ze 
środków na naukę MNiSW. 
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Streszczenie: Wyżyna Sandomierska stanowi mezoregion położony w południowo-wschodniej 
Polsce. Zajmuje powierzchnię około 1140 km2. Dogodne warunki glebowe i klimatyczne sprawiają, 
że jest to obszar intensywnie wykorzystywany rolniczo, głównie pod sadownictwo, uprawy winoro-
śli oraz warzyw. Taka forma użytkowania terenu przyczynia się do zmniejszenia powierzchni oraz 
większej podatności na zaburzenia siedlisk półnaturalnych, zwłaszcza muraw kserotermicznych. 
Obecny stan muraw kserotermicznych Wyżyny Sandomierskiej kształtowany jest między innymi, 
przez nawłoć kanadyjską (Solidago canadensis). Zaliczana ona jest do grupy roślin inwazyjnych, 
które ograniczają występowanie innych gatunków.  
Celem pracy jest przedstawienie występowania nawłoci kanadyjskiej w murawach kserotermicz-
nych Wyżyny Sandomierskiej oraz określenie wpływu gatunku na badane siedlisko.  
Badania florystyczne prowadzono w sezonach wegetacyjnych 2014-2015. Wykorzystano metodę 
kartogramu, zgodnie z założeniami metodycznymi dla ATPOL. Za podstawową jednostkę uznano 
kwadrat o boku 2,5 km. Otrzymano w ten sposób 234 jednostki. Za stanowisko przyjęto zwarty 
płat murawy. Wśród badanych stanowisk muraw kserotermicznych Wyżyny Sandomierskiej odno-
towano występowanie nawłoci kanadyjskiej, zarówno w postaci pojedynczych kęp, jak i łanów. 
Z upływem czasu, nawłoć rozprzestrzenia się na całą powierzchnię murawy, w wyniku czego 
dominuje w składzie gatunkowym siedliska zmieniając jego strukturę oraz charakter. Brak użytko-
wania siedlisk powoduje ubożenie składu florystycznego, co skutkuje ich zanikiem. Objęcie ochro-
ną czynną najcenniejszych płatów muraw kserotermicznych Wyżyny Sandomierskiej przyczyniłoby 
się do zachowania wielu gatunków oraz wpłynęłoby na zwiększanie liczby ich stanowisk. 
Słowa kluczowe: nawłoć kanadyjska, rośliny inwazyjne, murawy kserotermiczne, Wyżyna Sando-
mierska 
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1.  Wstęp 
 
 Nawłoć kanadyjska (Solidago canadensis L.) jest byliną należącą do rodziny 
astrowatych (Asteraceae). Pochodzi ze wschodniej części Ameryki Północnej, gdzie 
występuje w dolinach rzek. Za datę jej zawleczenia do Polski uznaje się rok 1872 
(Tokarska-Guzik i in. 2012). Nawłoć stanowi gatunek charakterystyczny zespołu 
Rudbeckio-Solidaginetum R. Tx. et Raabe 1950 (Matuszkiewicz 2014). Reprezentuje 
jeden z 5 gatunków nawłoci spotykanych na terenie kraju, obok nawłoci alpejskiej 
(Solidago alpestris WALDST. & KIT.), nawłoci późnej (Solidago gigantea AITON), 
nawłoci wąskolistnej (Solidago graminifolia (L.) ELLIOTT), nawłoci pospolitej (Soli-
dago virgaurea L. S. STR.) (Mirek i in. 2002). Niektórzy, jako odrębny gatunek, 
wyróżniają jeszcze nawłoć najwyższą (Solidago altissima L.) (Rutkowski 2015). 
Nawłoć kanadyjska została sprowadzona ze względu na walory dekoracyjne oraz 
wartość miododajną i późny termin kwitnienia (Sudnik-Wójcikowska 2015).  Naw-
łoć kanadyjska należy do roślin uznawanych za inwazyjne (Tokarska-Guzik i in. 
2012). Z przydomowych ogródków i cmentarzy rozprzestrzeniła się na siedliska 
naturalne i półnaturalne. Gatunki nawłoci mogą być uznawane za biowskaźnik 
obecności odłogów na danym terenie, niezależnie od rodzaju gleby (Rola, Rola 
2010). Obecnie spotykana jest na obszarze całej Polski, w różnorodnych typach 
siedlisk przyczyniając się, między innymi, do zmian w krajobrazie (Szymura, Wol-
ski 2006). W krótkim okresie staje się byliną dominującą, wypierając rodzime 
składniki flory i powodując monotypizację fitocenoz. Intensywną ekspansję tego 
gatunku umożliwia: szybki wzrost, odporność na warunki środowiskowe, niskie 
wymagania siedliskowe, możliwość rozmnażania wegetatywnego i generatywnego, 
długowieczność klonów oraz intensywny wzrost klonalny (Kopeć i in. 2014). Kolo-
nizacji siedlisk sprzyja duża liczba produkowanych nasion (pojedynczy pęd może 
wytworzyć od 1100 to 19 000 niełupek) rozprzestrzeniających się głównie anemo-
chorycznie (Jezierska-Domaradzka, Domaradzki 2012). Opanowywanie nowych 
terenów zawdzięcza również zdolnościom allelopatycznym. W warunkach in vitro 
potwierdzono działanie hamujące rozwój innych roślin przez pochodne poliactyle-
nowe (DME – dehydromatricaria ester) (Butcko, Jensen 2002; Sun i in. 2006; Yang 
i in. 2007; Abhilasha i in. 2008). Wśród innych metabolitów wtórnych, mających 
działanie fitotoksyczne względem roślin wyższych, znalazły się także: diterpeny, 
saponiny oraz fenole (Sekutowski i in. 2012). Kolejną cechą świadczącą o inwazyj-
ności nawłoci kanadyjskiej jest możliwość tworzenia mieszańców, w Europie np. 
pomiędzy S. canadensis a S. virgaurea (Pliszko 2013). 
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 Gatunki nawłoci przyczyniają się również do zubożenia fauny. Zjawisko to jest 
widoczne w przypadku niektórych siedlisk, np. naturalnych i półnaturalnych łąk. 
Obecność gatunków inwazyjnych prowadzi do zmniejszenia bogactwa gatunkowe-
go oraz liczebności osobników w populacjach ptaków (Aves), dzikich pszczół (Api-
formes), bzygów (Syrphidae), motyli (Lepidoptera), oraz mrówkowatych (Formici-
dae) (Moroń i in. 2009; Skórka i in. 2010; Lenda i in. 2013). 
 Pomimo licznych zagrożeń, jakie stwarza dla ekosystemów, jest to również 
gatunek leczniczy, wykorzystywany już przez Indian w Ameryce Północnej. Jako 
surowiec, stosuje się głównie ziele nawłoci (Herba Solidaginis), które posiada wła-
ściwości moczopędne oraz antybakteryjne. Wśród związków o działaniu prozdro-
wotnym należy wymienić między innymi,: flawonoidy, saponiny, związki fenolowe 
i niewielkie ilości olejku eterycznego (Gudej, Owczarek 2012). Ziele nawłoci stosuje 
się zwłaszcza przy dolegliwościach związanych z infekcjami dróg moczowych oraz 
nadciśnieniu. Ponadto, znajduje zastosowanie w stanach zapalnych układu płcio-
wego, przewodu pokarmowego, jamy ustnej, przy owrzodzeniach skóry czy trudno 
gojących się ranach (Jambor 2012; Trąba i in. 2012). 
 Celem niniejszej pracy jest przedstawienie rozmieszczenia nawłoci kanadyj-
skiej w płatach muraw kserotermicznych Wyżyny Sandomierskiej oraz określenie 
jej oddziaływania w stosunku do liczby stwierdzonych gatunków roślin naczynio-
wych na stanowiskach badawczych. 
 
2.  Materiał i metody 
 
 Badania florystyczne na murawach kserotermicznych Wyżyny Sandomierskiej 
prowadzono w sezonie wegetacyjnym w 2014 i 2015 roku. W badaniach florystycz-
nych zastosowano metodę kartogramu, zgodnie z założeniami metodycznymi dla 
ATPOL (Zając 1978). Za podstawową jednostkę uznano kwadrat o boku 2,5 km. 
W sumie obserwacjami objęto 234 jednostki. Za stanowisko przyjęto zwarty płat 
murawy. Ze zgromadzonych list florystycznych wyodrębniono płaty muraw ksero-
termicznych, zawierających w składzie gatunkowym nawłoć kanadyjską. 
 W celu określenia oddziaływania gatunku inwazyjnego na siedlisko półnatu-
ralne, przy każdym płacie murawy kserotermicznej podano liczbę wszystkich 
stwierdzonych gatunków oraz określono inwazyjność nawłoci kanadyjskiej według 
następującej skali: 
I  – gatunek tworzy pojedyncze kępy, pokrywa do 25% powierzchni, 
II  – gatunek tworzy pojedyncze kępy, pokrywa 25-50% powierzchni, 
III  – gatunek tworzy porozrywane łany, pokrywa 50-75% powierzchni, 
IV  – gatunek tworzy jednolity łan, pokrywa 75-100% powierzchni. 
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3.  Teren badań 
 
 Wyżyna Sandomierska, pod względem podziału fizycznogeograficznego, 
stanowi mezoregion wschodniej części Wyżyny Kieleckiej. Zajmuje około 1140 km2 
(Kondracki 2011). Pod względem administracyjnym, obejmuje głównie trzy powia-
ty województwa świętokrzyskiego: sandomierski, opatowski oraz ostrowiecki. 
Krajobraz badanego terenu jest typowo rolniczy. Od lat gleba wykorzystywana jest 
pod sadownictwo, uprawy warzywnicze, zbóż oraz winorośli. Obecnie jest to jeden 
z największych regionów rolniczych Polski. Przyczyniły się do tego uwarunkowania 
edaficzne, jak i klimatyczne. Gleby żyzne, głównie czarnoziemy rozwijają się na 
skale macierzystej, jaką jest less. Ponadto, wyższa temperatura powietrza, jedno-
stajne natężenie nasłonecznienia, długi okres bezprzymrozkowy prowadzą do 
uzyskania większych plonów niż w innych częściach kraju. 
 Notatki dotyczące flory oraz roślinności Wyżyny Sandomierskiej były publi-
kowane począwszy od XIX wieku za sprawą Łapczyńskiego (1887). Późniejsze 
prace zapoczątkował Dziubałtowski (1918, 1922, 1923, 1925) oraz Kozłowska 
(1925). Znaczące w badaniach nad florą oraz roślinnością muraw kserotermicznych 
Wyżyny Sandomierskiej były publikacje Głazka (1964, 1968a, b, 1978). Kolejnymi 
pracami są liczne materiały rodologiczne Popka (1967, 1983) z Gór Pieprzowych, 
a także Krzaczka (1967) z okolic Sandomierza, Opatowa i Ożarowa. Współcześnie 
ukazały się publikacje odnoszące się do rozmieszczenia nowych stanowisk rzadkich 
gatunków muraw kserotermicznych (Ruraż 2015, 2016), roślin inwazyjnych Wyży-
ny Sandomierskiej (Ruraż, Panek 2016) oraz flory Sandomierza (Panek 2016;  
Panek, Ruraż 2016). 
 Obiektem prowadzonych badań są poszczególne płaty muraw kserotermicz-
nych. To siedliska półnaturalne, nieleśne zbiorowiska roślinne. Ich charakter uwa-
runkowany jest specyficznymi cechami klimatu – przewagą parowania nad opada-
mi, wysokimi temperaturami w lecie, niskimi opadami, silnym suchym wiatrem 
i ostrymi zimami. Murawy występują w miejscach wybitnie ciepłych, suchych oraz 
nasłonecznionych. Zajmują jednak niewielkie powierzchnie zboczy o wystawie 
przeważnie S, SW i SE. Obecnie obserwowane są między innymi, na krawędziach 
dolin rzecznych, wyżynnych wzniesień, wychodni skalnych, kamieniołomów czy 
skarp śródpolnych. Dodatkowym niezbędnym czynnikiem warunkującym ich 
istnienie jest podłoże o odczynie zasadowym lub obojętnym, bogate w węglan 
wapnia (Barańska, Jermaczek 2009). 
 Murawy kserotermiczne Wyżyny Sandomierskiej reprezentowane są głównie 
przez zbiorowiska ze związku Cirsio-Brachypodion pinnati HADAČ ET KLIKA 1944 
EM. KRAUSCH 1961. Osobliwością badanego terenu, pod względem florystycznym, 
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jest występowanie dosyć licznych populacji wiśni karłowatej (Cerasus fruticosa 
PALL.). Najbardziej znanym oraz cennym stanowiskiem muraw kserotermicznych 
są Góry Pieprzowe (ryc. 1). Objęte są one zarówno ochroną rezerwatową (od 1979 
roku) oraz posiadają status Obszaru Specjalnej Ochrony Siedlisk NATURA 2000. 
 
 
Rycina 1. Fragment murawy kserotermicznej w Górach Pieprzowych (Sisymbrio-Stipetum capilla-
tae (DZIUB. 1925) MEDW.-KORN. 1959), (fot. K. Ruraż, 21.08.2015 r.) 
 
 
4.  Wyniki 
 
 Podczas prowadzonych badań terenowych w latach 2014-2015 nawłoć kana-
dyjską odnotowano na 47, spośród 87 obserwowanych stanowisk. Analizowane 
płaty muraw kserotermicznych znajdują się w 33 kwadratach o boku 2,5 km (tab. 1). 
Średnia liczba gatunków, przypadająca na stanowisko, wynosi 45. Największą ich 
liczbę (84 gatunki) stwierdzono dla murawy kserotermicznej w Gałkowicach Ocin. 
Inwazyjność badanego gatunku nawłoci kanadyjskiej kształtuje się w całej rozpięto-
ści przyjętej skali. Pod tym względem najczęściej, ponieważ w 22 przypadkach, 
250 
zaobserwowano nawłoć tworzącą pojedyncze kępy, z pokryciem gatunku, stano-
wiącym 25-50% powierzchni. W płatach, w których stwierdzono czwarty stopień 
inwazyjności, liczba stwierdzonych gatunków roślin jest niższa niż wartość średnia. 
Podobnie sytuacja kształtuje się w przypadku trzeciego stopnia inwazyjności 
(w 9 na 13 płatach liczba gatunków kształtowała się poniżej średniej). Największą 
inwazyjność nawłoci kanadyjskiej w płatach muraw kserotermicznych zaobserwo-
wano w miejscowościach: Chrapanów (FE 7220), Dąbie (FE 7233), Dacharzów (FE 
8132), Czermin (FE 8212) oraz Wielogóra (FE 9122). 
Tabela 1. Rozmieszczenie nawłoci kanadyjskiej w siatce kwadratów o boku 2,5 km, stopień jej 
inwazyjności oraz liczba gatunków w płatach muraw kserotermicznych Wyżyny Sandomierskiej 
Numer kwadratu Liczba gatunków Stopień inwazyjności nawłoci kanadyjskiej 
EE 6812 35 II 
EE 8833 50 II 
EE 9901 50 II 
EE 9901 45 II 
EE 9912 40 II 
FE 7010 58 II 
FE 7021 53 II 
FE 7033 29 III 
FE 7033 21 II 
FE 7213 43 II 
FE 7213 34 I 
FE 7220 18 IV 
FE 7220 58 II 
FE 7233 33 IV 
FE 8001 41 III 
FE 8023 43 III 
FE 8023 23 II 
FE 8023 37 III 
FE 8023 42 III 
FE 8120 56 II 
FE 8123 34 II 
FE 8123 33 III 
FE 8130 81 II 
FE 8132 61 II 
FE 8132 44 IV 
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Numer kwadratu Liczba gatunków Stopień inwazyjności nawłoci kanadyjskiej 
FE 8133 33 III 
FE 8212 38 IV 
FE 8213 62 III 
FE 8220 36 III 
FE 8220 57 III 
FE 8221 70 I 
FE 8221 84 II 
FE 8221 36 I 
FE 8222 49 I 
FE 8222 66 III 
FE 8231 38 III 
FE 9000 49 II 
FE 9010 65 I 
FE 9012 57 II 
FE 9033 52 I 
FE 9120 21 II 
FE 9122 25 IV 
FE 9131 47 I 
FE 9131 36 II 
FE 9132 25 II 
FE 9201 55 III 
FE 9212 61 II 
 
 
5.  Dyskusja 
 
 Wpływ inwazyjnych gatunków roślin zachodzi przede wszystkim w trzech 
sferach życia, tj. społecznej, ekonomicznej oraz ekologicznej. Z uwagi na poruszane 
zagadnienie, najbardziej istotny stopień oddziaływań występuje w ostatniej z wy-
mienionych sfer. Coraz powszechniejszym zjawiskiem jest intensywne rozprze-
strzenianie się tej grupy gatunków wśród ekosystemów naturalnych i półnatural-
nych. Rośliny inwazyjne, wkraczając na do tej pory niezajęte siedlisko, przyczyniają 
się do wypierania gatunków rodzimych. Prowadzi to do zubożenia bioróżnorodno-
ści danego ekosystemu. Zmiany w składzie gatunkowym koncentrują się wokół 
zarówno zmniejszenia liczebności, jak i zaniku wielu gatunków cennych oraz świa-
tłożądnych. Przyszły proces rozwoju danego ekosystemu najlepiej odzwierciedla 
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zmniejszająca się zasobność glebowego banku nasion. Dlatego też wraz z upływem 
czasu, można zaobserwować utratę regionalnej odrębności fitocenoz, co skutkuje 
jej monotypizacją. Należy pamiętać, iż zmianie mogą ulegać również właściwości 
fizykochemiczne gleby, między innymi, odczyn pH, gęstość objętościowa oraz 
zawartość poszczególnych pierwiastków (Domaradzki i in. 2013; Szymura, Szymura 
2013; Chmura 2014). 
 Uzyskane wyniki potwierdzają ogólnie przyjętą tezę o wypieraniu gatunków 
roślin w wyniku zwiększenia zajmowanej powierzchni przez inwazyjną nawłoć 
kanadyjską. Analizowane murawy kserotermiczne wyraźnie charakteryzuje spadek 
bioróżnorodności gatunkowej, a tym samym zubożenie i przekształcenie siedliska, 
a w dalszym etapie jego zanik. Należy mieć na uwadze również inne czynniki, które 
wpłynęły na ten stan, między innymi, udział drzew i krzewów, innych gatunków 
inwazyjnych, powierzchnię płatu siedliska. Biorąc pod uwagę płaty o największym 
stopniu inwazyjności, nawłoć kanadyjska intensywnie rozprzestrzenia się wśród 
skarp śródpolnych (Chrapanów (FE 7220), Czermin (FE 8212)) w szczególnie tych, 
mających postać izolowanych wysp. Otoczone są one zazwyczaj polami uprawny-
mi, a także obsadzone przez drzewa owocowe. Podobną zależność można stwier-
dzić w przypadku stanowisk, które są związane z dolinami rzecznymi wyżyny, 
w takich miejscowościach, jak: Dąbie (FE 7233), Dacharzów (FE 8132) oraz Wielo-
góra (FE 9122). Wcześniejsze badania florystyczne muraw kserotermicznych Wy-
żyny Sandomierskiej były prowadzone przez Głazka (1968a). Na liście florystycznej 
z tego okresu, jako gatunek inwazyjny, wymieniana jest jedynie nawłoć późna. 
Autor podaje jej masowe występowanie na zboczach lessowych o ekspozycji pół-
nocnej oraz powszechne występowanie na całym terenie. 
 Interesującym wydaje się fakt, iż obecność nawłoci kanadyjskiej notowano 
częściej we wschodniej części Wyżyny Sandomierskiej. Niewątpliwie ma na to 
wpływ silnie rozwinięte rolnictwo, gdyż pola uprawne oraz sady są systematycznie 
poddawane zabiegom agrotechnicznym, co prowadzi do ograniczenia rozwoju 
nawłoci. Natomiast znajdujące się na wyżynie płaty muraw kserotermicznych są 
dogodnymi miejscami umożliwiającymi niezakłócony rozwój gatunku inwazyjne-
go. Taką zależność udowodniły również badania innych autorów (Rola, Rola 2010; 
Babczyńska-Sendek i in. 2012), które potwierdzają obecność nawłoci na terenach 
nie poddawanych uprawie. Dodatkowo, należy podkreślić, iż badane siedliska są 
wystawione na liczne zagrożenia, chociażby ze strony gatunków synantropijnych, 
braku użytkowania czy postępującego zarastania, potęgując obserwowane zjawisko. 
 Nawłoć kanadyjska posiada szeroki zakres tolerancji względem wskaźnika 
granulometrycznego gleby (2-4). Rozwija się zarówno na żwirach, piaskach oraz na 
glinach piaszczystych czy ciężkich (Zarzycki i in. 2002). Obecność żyznych gleb 
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badanego terenu szczególnie sprzyja rozprzestrzenianiu się nawłoci wśród płatów 
muraw kserotermicznych. Ten proces zachodzi szybciej oraz bardziej dynamicznie 
na glebach zasobnych w składniki odżywcze w porównaniu do gleb uboższych. 
Dlatego też niezbędnym zabiegiem jest włącznie najcenniejszych płatów muraw 
kserotermicznych Wyżyny Sandomierskiej pod ochronę czynną. Brak ochrony 
czynnej w szybkim czasie może doprowadzić bowiem do całkowitego zaniku lub 
przekształcenia kolejnych płatów tego siedliska i wymarcia wielu rzadkich roślin. 
Wiele płatów muraw i gatunków kserotermicznych znanych z danych literaturo-
wych, nie udało się obecnie potwierdzić. Prawdopodobnie część z nich została 
utracona bezpowrotnie. 
 
Podziękowania 
Pragnę serdecznie podziękować Recenzentom za cenne uwagi do niniejszego opracowania. 
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Streszczenie: Sandomierz to miasto leżące w południowo-wschodniej części Polski, na terenie 
makroregionu Kotlina Sandomierska i mezoregionu Wyżyna Sandomierska. Granicę pomiędzy 
nimi wyznacza Wisła. Celem pracy jest przedstawienie bogactwa gatunkowego flory muraw ksero-
termicznych Sandomierza oraz zwrócenie uwagi na zagrożenia skierowane w kierunku omawia-
nych fitocenoz wynikające z działalności człowieka, takie jak: celowe nasadzenia drzew oraz dyna-
miczna ekspansja gatunków inwazyjnych. Badania florystyczne na terenie miasta prowadzono 
w latach 2014-2016. Stwierdzono występowanie 9 płatów roślinności kserotermicznej, o różnej 
powierzchni (od 2400 m2 do 17000 m2) i odmiennym składzie gatunkowym. Wśród flory budującej 
omawiane fitocenozy szczególnie interesujące są: Achillea pannonica, A. setacea, Anemone sylve-
stris, Asperula cynanchica, Bothriochloa ischaemum, Campanula sibirica, Cerasus fruticosa, Cerinthe 
minor, Eryngium planum, Festuca pallens, Gentiana cruciata, Helichrysum arenarium, Nonea pulla, 
Scorzonera purpurea, Stachys recta, Stipa capillata, Thymus marschallianus. Na wysoką wartość 
sandomierskich muraw kserotermicznych dodatkowo wpływa fakt, że są one zlokalizowane na 
terenie miasta. Ich obecność zwiększa różnorodność biologiczną miejskiej flory. W większości 
przypadków murawy te występują na stromych lessowych zboczach, co chroni je przed rozwojem 
zabudowy, czy infrastruktury drogowej. Jednak w znacznym stopniu ustępują ekspansywnym 
gatunkom inwazyjnym. 
Słowa kluczowe: murawy kserotermiczne, gatunki inwazyjne, gatunki rzadkie, gatunki chronione 
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1.  Wstęp 
 
 Sandomierz jest miastem południowo-wschodniej części województwa świę-
tokrzyskiego, zajmującym powierzchnię 28,8 km2. Na jego terenie występują różne-
go rodzaju zbiorowiska roślinne. Zaczynając od oczywistej dla terenów miejskich 
roślinności synantropijnej, przez zbiorowiska grądowe, do wodnych. Jednak naj-
cenniejsze są murawy kserotermiczne wykształcone na podłożu lessowym, zlokali-
zowane na północ od Wisły. Są to zbiorowiska o charakterze stepowym, cechujące 
się wysoką bioróżnorodnością (Matuszkiewicz 2013). Ich bogactwo gatunkowe 
wpływa pozytywnie na różnorodność florystyczną miasta. Z uwagi na budujące je 
rzadkie, chronione i zagrożone wyginięciem gatunki, są one niezwykle cenne. 
 Flora i roślinność Sandomierza wzbudzały zainteresowanie badaczy już od 
dawna. Pierwsze opracowanie autorstwa Łapczyńskiego pochodzi z 1887 roku. 
Kolejne prace dotyczyły przeważnie flory i roślinności kserotermicznej Wyżyny 
Sandomierskiej oraz Gór Pieprzowych. Wśród nich znajdują się opracowania, 
między innymi, Dziubałtowskiego (1922, 1923, 1925), Kuca (1959), Popka (1967, 
1983), Głazka (1968a, b, 1978, 1996), Kostrakiewicza i Popka (1972), Kozika (1981) 
oraz najnowsze, tj. Ruraż (2015, 2016), Ruraż, Panek (2016), Panek (2016) i Panek, 
Ruraż (2016). 
 Celem pracy jest przedstawienie bogactwa gatunkowego flory muraw ksero-
termicznych Sandomierza oraz zwrócenie uwagi na zagrożenia skierowane w kie-
runku omawianych fitocenoz, wynikające z działalności człowieka, takie jak: celowe 
nasadzenia drzew oraz dynamiczna ekspansja gatunków inwazyjnych. 
 
 
2.  Materiał i metody 
 
 Badaniami florystycznymi objęto obszar zlokalizowany w granicach admini-
stracyjnych Sandomierza. Prace terenowe prowadzono w latach 2014-2016. Polega-
ły one na inwentaryzacji florystycznej 9 muraw kserotermicznych o różnej wielko-
ści (od 2 400 m2 do 17 000 m2) zlokalizowanych na terenie miasta. Kryterium wy-
znaczenia powierzchni badawczych stanowiła obecność gatunków charakterystycz-
nych dla syntaksonów Festuco-Brometea BR. BL. et R. TX. i Trifolio-Geranietea 
sanguinei MÜLL. (Matuszkiewicz 2013). Do analiz wybrano jedynie zwarte płaty 
roślinności, zawierające w swym składzie wspomniane gatunki. 
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 Wszystkie inwentaryzowane powierzchnie znajdują się na terenie jednostki 
FE92 – 10×10 km zgodnie z ATPOL (Zając 1978). Każdej z nich przyporządkowa-
no numer od 1 do 9 (ryc. 1). 
 
 
1 – wzgórze Salve Regina (dzielnica  
Krakówka); 2 – lessowe wzgórze nieopodal 
starego miasta; 3 – łagodne zbocze przy 
ul. E. Kwiatkowskiego; 4 – stroma skarpa 
przy ul. Przedmieście Zawichojskie;  
5 – strome zbocza przy ul. Zamiejskiej;  
6 – użytek ekologiczny Kamień Plebański;  
7 – wąwozy na południe od ul. Panoramicz-
nej; 8 – wąwozy w okolicy ul. Łukawskiej;  
9 – Góry Pieprzowe (fragment leżący 
w granicach administracyjnych  
Sandomierza) 
 
Rycina 1. Lokalizacja stanowisk  
muraw kserotermicznych na terenie 
Sandomierza 
Źródło: opracowanie własne. 
 
 
 W pierwszym sezonie wegetacyjnym wyznaczono powierzchnie badawcze. 
Natomiast w kolejnych latach prowadzono spisy florystyczne na każdej z nich. 
Z uwagi na różną powierzchnię badanych płatów, analizy prowadzono dla każdego 
z osobna. Porównano udział gatunków charakterystycznych dla klasy Festuco-
Brometea i Trifolio-Geranietea sanguinei w stosunku do pozostałych grup syngene-
tycznych. Zwrócono uwagę na zależność pomiędzy bogactwem gatunkowych po-
szczególnych płatów a udziałem gatunków z klas Festuco-Brometea i Trifolio-
Geranietea sanguinei. Przedstawiono listę gatunków ciepłolubnych, z zaznaczeniem 
charakterystycznych dla zbiorowisk kserotermicznych. Przy użyciu odpowiedniej 
sygnatury, oznaczono gatunki chronione według Rozporządzenia Ministra Środo-
wiska z dnia 9 października 2014 r. w sprawie ochrony gatunkowej roślin (Dz. U. 
z 2014 r., poz. 1409). Gatunki rzadkie i zagrożone określono na podstawie Czerwo-
nej listy roślin naczyniowych Polski (Zarzycki i Szeląg 2006) oraz Polskiej czerwonej 
księgi roślin: paprotniki i rośliny kwiatowe (Kaźmierczakowa i in. 2014). Nazewnic-
two podano na podstawie Mirka i in. (2002). Wyniki zamieszczono w formie wy-
kresów, tabel i opisów. 
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3.  Teren badań 
 
 Sandomierz jest jednym z najstarszych królewskich miast Polski. Za panowa-
nia Bolesława Chrobrego był jednym z trzech głównych siedzib Królestwa Polskie-
go (Buliński 1879). Do dziś zachowała się malownicza starówka, która przez cały 
rok przyciąga turystów. Aktualnie Sandomierz jest miastem powiatowym woje-
wództwa świętokrzyskiego, leżącym na terenie makroregionu Kotlina Sandomier-
ska i mezoregionu Wyżyna Sandomierska. Granicę pomiędzy nimi wyznacza Wisła 
(Kondracki 2011). 
 Krawędź doliny Wisły rozdziela również krainy geobotaniczne, na których 
terenie leży Sandomierz. Północna część miasta zaliczana jest do krainy Miechow-
sko-Sandomierskiej oraz okręgu Sandomiersko-Opatowskiego. Jest to teren bogat-
szy pod względem florystycznym, poprzecinany licznymi wąwozami, którego cechą 
wyróżniającą jest przede wszystkim podłoże lessowe i rozwijająca się na nim ro-
ślinność kserotermiczna. Do części tej zaliczany jest także podokręg Góry Pieprzo-
we charakteryzujący się licznymi odsłonięciami utworów pochodzących z środko-
wego kambru. Skałą budulcową wzniesień są szare i ciemnoszare łupki ilaste, czę-
ściowo pokryte lessem. Pozostały fragment miasta, położony na południe od Wisły, 
zaliczany jest do krainy Kotlina Sandomierska. Jest to teren równinny, leżący 
w znacznym obniżeniu w stosunku do części północnej. Brak tutaj pokrywy lesso-
wej, która została wypłukana już w holocenie. Znaczny udział w pokrywie roślinnej 
przypada na zbiorowiska łęgowe (Szafer, Zarzycki 1977). 
 
 
4.  Wyniki 
 
 W badaniach muraw na terenie Sandomierza stwierdzono obecność dziewię-
ciu płatów o różnych powierzchniach, porośniętych roślinnością ciepłolubną. 
Granice ich często wyznaczone są sztucznie, poprzez biegnącą nieopodal ulicę, czy 
zabudowania. W przypadku stanowisk bardziej oddalonych od centrum, badane 
płaty sąsiadują z polami i sadami. 
 Ogólna liczba gatunków stwierdzonych podczas prac terenowych wyniosła 
219, wśród których 36 związanych jest z syntaksonami klasy Festuco-Brometea, 
natomiast 12 – z Trifolio-Geranietea sanguinei (tab. 1). Dwa z nich uznano za rzad-
kie w skali kraju (Linosyris vulgaris CASS., Thymus marschallianus WILD.), cztery 
narażone na wyginięcie (Cerasus fruticosa PALL., Festuca pallens HOST, Scorzonera 
purpurea L. S. STR., Stipa capillata L.) i jeden wymierający (Achillea setacea 
261 
WALDST. & KIT.) (Zarzycki i Szeląg 2006, Kaźmierczakowa i in. 2014). Udział 
we florze zaznaczają również rośliny pod ochroną ścisłą i częściową, odpowiednio 
w liczbie: 5 i 4. Nie są to tylko taksony charakterystyczne dla zbiorowisk kseroter-
micznych, ale często w nich notowane, tj. Cerasus fruticosa i Helichrysum arena-
rium (L.) MONECH). Pierwszy z nich występował często, jednak populacje liczyły po 
kilka osobników, z wyjątkiem stanowiska drugiego, gdzie tworzyły zwarty płat 
o powierzchni około 200 m2. 
Tabela 1. Wykaz gatunków ciepłolubnych, charakterystycznych dla klasy Festuco-Brometea oraz 
Trifolio-Geranietea sanguinei, rzadkich, zagrożonych (z kategorią zagrożenia) i chronionych oraz 
stanowiska, na których je notowano 
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Achillea pannonica  1,5,6,7,8,9 +    
Achillea setacea 4,5,6,9 +  !(E, CR)  
Acinos arvensis  9 +    
Agrimonia eupatoria  1,2,4,5,7,9  +   
Anemone sylvestris  1,7,8  +  ◑ 
Arabis hirsuta  9 +    
Artemisia campestris  2,4,5,6,7,8,9 +    
Asparagus officinalis  1,4,5,7 +    
Asperula cynanchica  6,7,9 +    
Bothriochloa ischaemum  9 +    
Brachypodium pinnatum  1,5,7,8 +    
Bromus inermis  7,9 +    
Campanula rapunculoides  1,2,8  +   
Campanula sibirica  2,3,4,5,7,9 +   ● 
Centaurea scabiosa  1,2,5,6,7,9 +    
Centaurea stoebe  1,4,5,6,7,8,9 +    
Cerasus fruticosa  2,4,5,6,7,9   !(V,VU)  
Cerinthe minor  2,5     
Clinopodium vulgare  1,7,9  +   
Coronilla varia  1,4,7  +   
Dianthus carthusianorum  1,4,5,6,7,8,9 +    
Eryngium planum  5,8,9     
Euphorbia cyparissias  1,2,3,5,6,7,9 +    
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Festuca pallens  5 +  !(V) ● 
Festuca rupicola  2,9 +    
Filipendula vulgaris  1,3,4,5,7 +    
Galium mollugo  7,9 +    
Galium verum 1,2,3,4,5,6,7,8,9  +   
Gentiana cruciata 7,9    ● 
Helianthemum nummularium  1 +    
Helichrysum arenarium  7    ◑ 
Hieracium bauhinii  5 +    
Koeleria macrantha  4,5,9 +    
Linosyris vulgaris 4,9 +  !(R) ◑ 
Medicago falcata  1,5,6,7,8,9,  +   
Nonea pulla  2,3,7     
Onobrychis viciifolia  1,2,7 +    
Origanum vulgare  1,2,4,5,7,8,9  +   
Orthanta lutea  6,9 +    
Plantago media  2,3,5,7 +    
Potentilla arenaria  2,4,5,6,9 +    
Prunella grandiflora  1,3,7,8     
Salvia pratensis  1,2,3,5,7,8,9     
Sedum maximum  2,6,7,8,9     
Scabiosa columbaria  1,7,8 +    
Scabiosa ochroleuca  1,3,6,7,8,9 +    
Scorzonera purpurea  5,9 +  !(V) ● 
Seseli annuum  1,5,9 +    
Stachys recta  2,4,5,6,7 +    
Stipa capillata 4,5,6,7,9 +  !(V) ● 
Thalictrum minus  1  +   
Thymus marschallianus  1,4,6,9 +  !(R)  
Valeriana angustifolia  7  +   
Veronica austriaca  5,9 +    
Veronica spicata  7,8,9 +    
Veronica teucrium 2,7  +   
Viola hirta  4  +   
SUMA: 36 12 7 
●-5 
◑-4 
1-9 – numery stanowisk, na których odnotowano gatunki; + – gatunki charakterystyczne dla syntakso-
nów klas Festuco-Brometea oraz Trifolio-Geranietea sanguinei; PCzL – Czerwona lista roślin naczyniowych 
Polski; PCzK – Polska czerwona księga roślin; ! – gatunki rzadkie i zagrożone (CR – krytycznie zagrożony; 
E – wymierający; V – narażony na wymarcie; VU narażony; R – rzadki); ● – gatunki objęte ochroną ścisłą; 
◑ – gatunki objęte ochroną częściową 
Źródło: opracowanie własne. 
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 Łączna liczba gatunków z klas Festuco-Brometea oraz Trifolio-Geranietea 
sanguinei zawiera się w przedziale od 6 do 32 na pojedynczą powierzchnię badaw-
czą. Średni procentowy udział gatunków kserotermicznych dla poszczególnych 
płatów wynosi 25. W przypadku murawy 1. i 7., mimo dużej różnicy w wielkości 
(odpowiednio 2400 m2 i 17000 m2), aż 33% składu syntaksonomicznego flory sta-
nowią gatunki kserotermiczne. Z kolei murawy 3. i 4. – o zbliżonej powierzchni 
(odpowiednio 6600 m2 i 6500 m2) posiadają takie samo bogactwo gatunkowe.  
Różnią się jednak udziałem gatunków kserotermicznych. W pierwszym przypadku 
stanowią one jedynie 10% flory, natomiast w drugim aż 30%. Nie zaobserwowano 
korelacji pomiędzy powierzchnią murawy a jej bogactwem florystycznym. Poniżej 
(tab. 2) przedstawiono bogactwo gatunkowe poszczególnych muraw oraz procen-
towy udział gatunków kserotermicznych, w odniesieniu do powierzchni zajmowa-
nych przez badane płaty. 
Tabela 2. Bogactwo gatunkowe muraw kserotermicznych oraz procentowy udział gatunków 
związanych z klasą Festuco-Brometea oraz Trifolio-Geranietea sanguinei 
Numer murawy 
Powierzchnia murawy 
(m2) 
Bogactwo gatunkowe 
Udział gatunków  
kserotermicznych (%) 
1 2400 70 33 
2 7200 83 17 
3 6600 60 10 
4 6500 60 30 
5 8900 94 27 
6 2600 52 31 
7 13200 92 33 
8 5700 81 16 
9 17000 134 24 
Źródło: opracowanie własne. 
 
 
 W przypadku każdej z analizowanych muraw, zaznacza się zdecydowana 
przewaga gatunków charakterystycznych dla syntaksonów Festuco-Brometea nad 
Trifolio-Geranietea sanguinei. Prócz trzech płatów muraw, ich liczba przekracza 10 
gatunków. Na większości muraw liczba gatunków pozostałych grup syngenetycz-
nych mieści się w przedziale od 35 do 69. Wśród nich występują elementy flory 
związane ze środowiskiem miejskim, tj.: gatunki ruderalne, segetalne, zaroślowe, 
a także rośliny ozdobne. Liczbowy stosunek gatunków z klas Festuco-Brometea, 
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Trifolio-Geranietea sanguinei oraz pozostałych grup syngenetycznych na poszcze-
gólnych murawach przedstawia rycina 2. 
 
 
 
Rycina 2. Udział grup syngenetycznych na poszczególnych murawach 
Źródło: opracowanie własne. 
 
 Podczas wyboru płatów do badań zauważono istotne zagrożenie w postaci 
rozległych łanów Solidago canadensis L. W wielu przypadkach pomiędzy kępami 
tego gatunku stwierdzono pojedyncze osobniki gatunków ciepłolubnych, najczę-
ściej było to Origanum vulgare L. Można zatem przypuszczać, iż w niedalekiej 
przeszłości w miejscach tych znajdowały się zbiorowiska o charakterze kseroter-
micznym. Omawiany gatunek notowano na badanych powierzchniach, za wyjąt-
kiem stanowiska 1. i 2. Solidago canadensis to niestety nie jedyny przedstawiciel 
roślin inwazyjnych stwierdzonych na obszarze sandomierskich muraw. Na bada-
nym terenie odnotowano także Reynoutria japonica HOUTT. – stanowisko 3, Robi-
nia pseudoacacia L. – 3, 4, 5, 6, 7, 9 oraz Juglans regia L. – 2, 3, 5, 7, 8, 9. Pierwszy 
z nich występuje w płacie zlokalizowanym w sąsiedztwie ruchliwej ulicy oraz zabu-
dowań mieszkalnych. Murawa ta, jak udało się zaobserwować, jest koszona raz 
w roku, czemu zapewne zawdzięcza swe istnienie, ponieważ działanie to uniemożliwia 
rozprzestrzenianie się gatunku inwazyjnego. Dwa kolejne taksony występują często na 
inwentaryzowanych powierzchniach, lecz w dosyć dużych odstępach pomiędzy 
osobnikami, przez co aktualnie nie mają tak negatywnego wpływu na zachowanie 
siedlisk, jak ma to miejsce w przypadku Solidago canadensis. Niestety, na stanowi-
sku 2 zaobserwowano celowe, gęste nasadzenia Juglans regia. Są to obecnie młode 
rośliny dorastające do 0,5 m wysokości, jednak z czasem, zacieniając murawę, mogą 
przyczynić się do jej zaniku. 
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5.  Dyskusja 
 
 Płaty roślinności ciepłolubnej na terenie Sandomierza zlokalizowane są jedy-
nie po północnej stronie Wisły. Jest to obszar zaliczany do Wyżyny Sandomierskiej 
zbudowany z utworów lessowych. Istnieją tu odpowiednie warunki do rozwoju 
omawianej roślinności. 
 Sandomierskie murawy kserotermiczne reprezentują dobrze zachowane płaty 
ze związków Cirsio-Brachypodion pinnati HADAČ et KLIKA oraz Festuco-Stipion 
KLIKA, jak również liczne ich formy mozaikowe, przejściowe lub zaburzone. Przy-
czyną tego jest duży udział przedstawicieli flory typowej dla terenów miejskich 
i podmiejskich, które wnikają na siedliska ciepłolubne. Są to gatunki ruderalne, 
segetalne, często też rośliny ozdobne i zaroślowe. Już w 1887 roku Łapczyński 
zwracał uwagę na interesujące gatunki ciepłolubne, nazywając je wówczas „wąwo-
zowymi”. Po wielu stanowiskach, podanych wówczas przez autora, obecnie nie ma 
śladu. Zgodnie z ów spadkową tendencją, w przyszłości sandomierska flora może 
być uboższa o kolejne składniki. 
 Badane powierzchnie to jedyne fragmenty muraw kserotermicznych, jakie 
zachowały się do dziś. Mimo różnej wielkości i odmiennego bogactwa florystyczne-
go, są one równie ważne z uwagi na coraz mniejszą powierzchnię jaką zajmują. 
Wśród składników flory budującej omawiane zbiorowiska, znajduje się wiele rzad-
kich, zagrożonych i chronionych gatunków. Wartość badanych muraw kseroter-
micznych dodatkowo podnosi fakt, iż zlokalizowane są na terenie miasta, w miejscu 
silnie przekształconym przez człowieka, gdzie można byłoby spodziewać się głów-
nie flory synantropijnej. Bogactwo gatunkowe badanych powierzchni jest średnio 
o 25% wyższe, dzięki obecności gatunków kserotermicznych. Zatem obecność 
omawianych zbiorowisk pozytywnie wpływa na bioróżnorodność miejskiej flory. 
 Wiele z tych siedlisk ocalało w miejskim krajobrazie, z uwagi na ukształtowa-
nie terenu (liczne strome skarpy, głębokie wąwozy), dzięki któremu nie są one 
narażone na zniszczenie przez rozwój infrastruktury drogowej, zabudowę czy 
uprawy. Jednak wiele muraw kserotermicznych z tej przyczyny obecnie nie istnieje. 
Największym zagrożeniem dla sandomierskich muraw nie jest wyłącznie bezpo-
średni wpływ działalności ludzkiej oraz specyficzne położenie w obrębie miasta. 
Istotną przyczyną ich zaniku jest również naturalna sukcesja gatunków zaroślo-
wych oraz obecność roślin inwazyjnych, a przede wszystkim Solidago canadensis, 
która w znaczący sposób zmienia warunki siedliskowe. Jest to roślina pochodząca 
z Ameryki Północnej, zadomowiona na terenie kraju, posiada status gatunku inwa-
zyjnego (Tokarska-Guzik i in. 2012). Tworząc zwarte łany w krótkim czasie wypie-
ra pozostałe gatunki ze zbiorowisk. W dużym stopniu porasta ona lessowe zbocza 
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Sandomierza oraz całej Wyżyny Sandomierskiej, skutecznie wypierając roślinność 
kserotermiczną (Ruraż, Panek 2016). W pracy dotyczącej flory muraw kseroter-
micznych Wyżyny Sandomierskiej (Głazek 1968a), autor, wymieniając gatunki 
inwazyjne tychże siedlisk, nie podaje Solidago canadensis, która aktualnie jest rośli-
ną w wielu miejscach dominującą, zarówno na murawach kserotermicznych San-
domierza, jak i całej Wyżyny Sandomierskiej (Ruraż, Panek 2016). 
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Streszczenie: Ocenie melisopalinologicznej poddano 67 miodów. Oznaczono pyłek roślinny na 
preparatach mikroskopowych wykonanych z próbek poszczególnych miodów, a następnie, na 
podstawie składu taksonomicznego uzyskanych spektrów pyłkowych, określono odmiany tych 
miodów. W klasyfikacji odmianowej nie uwzględniono 12 próbek, w których frekwencja pyłku była 
bardzo niska oraz 2 próbek, w których dominował pyłek roślin nienektarodajnych. W grupie 53 
sklasyfikowanych miodów wyróżniono 32 miody z dominującym pyłkiem przewodnim (18 rzepa-
kowych, 7 gryczanych, 4 jarzębinowe, 3 lipowe, 1 komonicowy) oraz 21 miodów wielokwiatowych. 
W większości przypadków wyniki przeprowadzonych analiz nie potwierdziły klasyfikacji odmiano-
wej podawanej przez producentów. W żadnej próbce nie znaleziono pyłku roślin pozakrajowych – 
stąd wniosek, że żaden z badanych miodów nie był zafałszowany poprzez zmieszanie miodu 
krajowego z tańszymi miodami zagranicznymi. 
Słowa kluczowe: miód, odmiany miodu, melisopalinologia 
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1.  Wstęp 
 
 Jednym z naturalnych składników nektaru wytwarzanego przez rośliny nekta-
rodajne jest ich pyłek. Dostaje się on do nektaru z pylników znajdujących się 
w pobliżu produkujących nektar miodników (Dyakowska 1959; Szafer 1969). Pyłek 
własny roślin nektarodajnych, jako naturalny składnik nektaru, trafia wraz z nim 
do miodu i jest wyznacznikiem jego botanicznego pochodzenia. Wskazany przez 
pyłek skład nektarowy miodu nadaje mu specyficzne cechy, które decydują o wła-
ściwościach odżywczych i zdrowotnych miodu (Szafer 1969; Majewska 2009;  
Wilczyńska 2012). 
 Rośliny kwiatowe przyciągają pszczoły nie tylko słodyczą nektaru, ale też 
pożywnym pyłkiem, który w przypadku roślin nienektarodajnych, jest jedynym 
pożytkiem, jaki owady otrzymują w zamian za zapylenie kwiatu (Szafer 1969). 
Z pyłku pszczoły produkują pierzgę, którą zasklepiają plastry z płynnym miodem. 
Bliskie sąsiedztwo pierzgi i miodu, a głównie czynności związane z wydobywaniem 
miodu z plastra przez pszczelarzy, powodują przedostawanie się części pierzgi do 
miodu i wzbogacenie go pyłkiem roślin nienektarodajnych (Dyakowska 1959; 
Nalewajk 2013). Zatem, miody nektarowe, poza pyłkiem roślin nektarodajnych 
trafiającym do miodu „drogą nektarową”, zawierają także niewielkie ilości pyłku 
roślin nienektarodajnych, trafiającego do miodu „drogą pozanektarową”. 
 Botaniczne pochodzenie miodu definiowane jest jako jego nazwa odmianowa 
(Wilczyńska 2012). Jej określeniem, w oparciu o analizę taksonomiczną pyłku 
wchodzącego w skład miodu, zajmuje się dział palinologii stosowanej, nazywany 
melisopalinologią (Dyakowska 1959; Demianowicz, Demianowicz 1955; Demiano-
wicz 1961; Demianowicz i in. 1981; Warakomska 1962, 1985, 1996; Warakomska, 
Jaroszyńska 1992; Wróblewska 1995; Warakomska 2003,Teper 2007). Polska Nor-
ma na miód pszczeli PN-88/A-77626:1988 definiuje pięć odmian miodu charakte-
ryzujących się odpowiednio wysoką zawartością tzw. pyłku przewodniego, czyli-
dominującego w miodzie pyłku roślin nektarodajnych (tab. 1). Jego nazwa gatun-
kowa lub rodzajowa określa odmianę miodu. Przypisany miodom odmianowym 
procentowy udział pyłku przewodniego danej rośliny zapewnia co najmniej pięć-
dziesięcioprocentową zawartość nektaru tej rośliny w miodzie (Nalewajk 2013). 
Miody akacjowe i lipowe, dla których wymagany procentowy udział pyłku prze-
wodniego, jest niższy niż w przypadku pozostałych miodów odmianowych; są one 
tzw. miodami niedoprószonymi. 
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Tabela 1. Zawartość procentowa pyłku przewodniego w polskich miodach odmianowych  
Odmiana miodu Roślina, której pyłek jest pyłkiem przewodnim 
Udział procentowy pyłku 
przewodniego 
rzepakowy rzepak (Brassicanapus) co najmniej 45% 
akacjowy robinia akacjowa (Robinia pseudoacacia) co najmniej 30% 
lipowy lipa (Tilia sp.) co najmniej 20% 
gryczany gryka zwyczajna (Fagopyrumesculentum) co najmniej 45% 
wrzosowy wrzos pospolity (Callunavulgaris) co najmniej 45% 
wielokwiatowy bez pyłku przewodniego – 
Źródło: Polska Norma na miód pszczeli PN-88/A77626:1988. 
 
 Brak szczegółowych regulacji prawnych dotyczących składu nektarowego 
miodów i ich nazewnictwa, sprzyja dość dowolnemu wprowadzaniu na rynek 
miodów o nazwach odmianowych. Producenci zwykle klasyfikują swoje miody bez 
analizy melisopalinologicznej, bazując jedynie na ocenie ich właściwości organolep-
tycznych (smaku, zapachu, barwy). Jest to dość powszechna praktyka marketingo-
wa służącą podwyższeniu atrakcyjności handlowej miodów, a co za tym idzie – 
także ich ceny. Innym procederem, prowadzonym w tym samym celu, jest fałszo-
wanie miodów przez mieszanie krajowych miodów odmianowych ze znacznie 
tańszymi nieodmianowymi miodami importowanymi (Dyakowska 1959; Targoń-
ski, Stój 2005; Teper 2007; Nalewajk 2013). 
 Celem podjętych badań była ocena składu palinologicznego dostępnych 
w Polsce miodów, których nazwy producenckie wskazywały na to, że są to miody 
odmianowe, i na tej podstawie oszacowanie udziału miodów zafałszowanych. 
 
 
2.  Materiał i metody 
 
 Do badań pozyskano 67 próbek miodów (tab. 2). Przeważającą część próbek 
uzyskano bezpośrednio od producentów, którzy przekazali je nieodpłatnie do 
analiz melisopalinologicznych. Część miodów zakupiono w sklepach na terenie 
Białegostoku. Większość badanych miodów pochodziła z północno-wschodniej 
Polski. W przypadku kilku próbek (nr 17, 28 i 48) nie określono miejsca produkcji 
miodu z powodu braku takich danych na etykiecie handlowej. Prawie wszystkie 
badane miody określone były przez producentów jako odmianowe. 
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Tabela 2. Zestawienie podstawowych informacji o badanych miodach 
Nr 
próbki 
Odmiana miodu 
według deklaracji 
producenta 
Lokalizacja pasieki / Nazwa firmy 
Odmiana miodu 
określona na bazie 
danych palinolo-
gicznych 
Miody pozyskane bezpośrednio od producentów  
15/2015 akacjowy  
(robiniowy)  
Hermanówka rzepakowy 
4/2015 bławatkowaty Sokółka gryczany 
42/2015 bobikowy Żelichowo - (brak pyłku) 
22/2015 borówkowy Tykocin wielokwiatowy 
6/2014 gryczany Nowa Wola wielokwiatowy 
1/2015 gryczany Sokółka wielokwiatowy 
6/2015 gryczany Wasilków  gryczany 
8/2015 gryczany Grabówka rzepakowy 
9/2015 gryczany Nowy Janów rzepakowy 
10/2015 gryczany Turośń Kościelna rzepakowy 
11/2015 gryczany Zambrów wielokwiatowy 
34/2015 gryczany Elbląg – okolice jarzębinowy 
37/2015 gryczany Kościerzyna wielokwiatowy 
13/2015 kruszynowy Hermanówka rzepakowy 
12/2014 leśny Nowa Wola - 
9/2014 lipowy Nowa Wola wielokwiatowy 
18/2015 lipowy Białystok rzepakowy 
30/2015 lipowy Studzianki - (brak pyłku) 
33/2015 lipowy Suwałki jarzębinowy 
35/2015 lipowy Elbląg – okolice jarzębinowy 
41/2015 lipowy Jantar wielokwiatowy 
16/2015 lipowo-gryczany Hermanówka rzepakowy 
2/2015 lipowy spadziowy Sokółka - (brak pyłku) 
26/2015 lipowy spadziowy Świrydy wielokwiatowy 
5/2015 malinowy Sokółka gryczany 
2/2014 mniszkowy Nowa Wola rzepakowy 
12/2015 mniszkowy Hermanówka rzepakowy 
3/2015 rzepakowy Sokółka gryczany 
38/2015 rzepakowy Jantar wielokwiatowy 
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Nr 
próbki 
Odmiana miodu 
według deklaracji 
producenta 
Lokalizacja pasieki / Nazwa firmy 
Odmiana miodu 
określona na bazie 
danych palinolo-
gicznych 
40/2015 rzepakowo-
akacjowy 
Jantar - (brak pyłku) 
7/2015 wielokwiatowy Wasilków  rzepakowy 
14/2015 wielokwiatowy Hermanówka - (brak pyłku) 
17/2015 wielokwiatowy Konowały rzepakowy 
19/2015 wielokwiatowy Białystok wielokwiatowy 
20/2015 wielokwiatowy Świsłoczany rzepakowy 
21/2015 wielokwiatowy Zawyki rzepakowy 
23/2015 wielokwiatowy Borsukówka rzepakowy 
24/2015 wielokwiatowy Borsukówka - (brak pyłku) 
25/2015 wielokwiatowy Gołdap wielokwiatowy 
27/2015 wielokwiatowy Jasionowo (gm. Sztabin) wielokwiatowy 
29/2015 wielokwiatowy Nowy Lipsk - (brak pyłku) 
31/2015 wielokwiatowy Zalesie (gm. Dobrzyniewo) rzepakowy 
32/2015 wielokwiatowy Zalesie (gm. Dobrzyniewo) lipowy 
36/2015 wielokwiatowy Elbląg – okolice jarzębinowy 
43/2015 wielokwiatowy Rybina - (brak pyłku) 
44/2015 wielokwiatowy Lublin - (brak pyłku) 
45/2015 wielokwiatowy Połczyn Zdrój wielokwiatowy 
46/2015 wielokwiatowy Wadowice wielokwiatowy 
1/2014 - Sośnia -  
15/2014 - Sośnia wielokwiatowy 
28/2015 - Sośnia wielokwiatowy 
39/2015 - Jantar - (brak pyłku) 
Miody pochodzące z obrotu handlowego  
11/2014 akacjowo-lipowy Lune de MielFamille Michaud  
Apiculteurs France 
lipowy 
7/2014 gryczany Spółdzielnia Pszczelarska Apis  gryczany 
8/2014 gryczany Huzar Sp. z o.o. gryczany 
13/2014 leśny Lune de Miel, importer F. H. Rolnik  
Sp. Jawna 
komonicowy 
10/2014 lipowy Huzar Sp. z o.o. lipowy 
48/2015 lipowy  - (brak pyłku) 
49/2015 lipowy  - (brak pyłku) 
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Nr 
próbki 
Odmiana miodu 
według deklaracji 
producenta 
Lokalizacja pasieki / Nazwa firmy 
Odmiana miodu 
określona na bazie 
danych palinolo-
gicznych 
4/2014 malinowy Gospodarstwo Pasieczne Bartnik Sokólski wielokwiatowy 
3/2014 mniszkowo-
malinowy 
Dary Natury  gryczany 
5/2014 rzepakowy Gospodarstwo Pasieczne Sądecki Bartnik rzepakowy 
47/2015 rzepakowy 
z imbirem 
 wielokwiatowy 
14/2014 spadziowy iglasty Andrzej Kolcz wielokwiatowy 
16/2014 wielokwiatowy Huzar Sp. z o.o. rzepakowy 
17/2014 wielokwiatowy Spółdzielnia Pszczelarska Apis wielokwiatowy 
18/2014 wielokwiatowy  Gospodarstwo Pasieczne Sądecki Bartnik rzepakowy 
Szarym kolorem oznaczono miody, w przypadku których badania palinologiczne potwierdziły klasyfika-
cję odmianową podaną przez producentów. Pogrubioną czcionką wyróżniono odmiany nie ujęte w Polskiej 
Normie na miód pszczeli PN-88/A-77626:1988. 
Źródło: badania własne. 
 
 Izolowanie pyłku z próbek miodu wykonano metodą acetolizy Erdtmana 
(Erdtman1960). Uzyskany w wyniku maceracji materiał pyłkowy zatopiono 
w glicerynie. Jego analizę mikroskopową wykonano z zastosowaniem mikroskopu 
Olympus BX53, według metodyki zawartej w Rozporządzeniu Ministra Rolnictwa 
i Rozwoju Wsi z dnia 14 stycznia 2009 r. w sprawie metod analiz związanych 
z dokonywaniem oceny miodu (Dz. U. Nr 17, poz. 94). Nie ograniczono się jednak 
do zliczania sugerowanych w tym rozporządzeniu 300 ziaren pyłku, choć liczba ta 
jest wystarczająca dla potrzeb rutynowych analiz (Dyakowska 1959; Moar 1985; 
Warakomska 2003); zliczano wszystkie ziarna znajdujące się na preparacie mikro-
skopowym. W przypadku gdy na preparacie mikroskopowym stwierdzono małą 
liczbę ziaren pyłku, wówczas analizowano kolejne 2-3 preparaty z tej samej próbki 
miodu. 
 Oznaczeń taksonomicznych pyłku dokonano na podstawie klucza Beuga 
(2004), a podziału wyróżnionych palinotaksonów na nektarodajne i nienektarodaj-
ne – w oparciu o informacje zawarte w atlasach roślin miododajnych (Kołtowski 
2006, 2015). Bazując na udziale procentowym taksonów nektarodajnych w po-
szczególnych miodach i kryteriach zawartych w Polskiej normie na miód pszczeli, 
przeprowadzono klasyfikację odmianową badanych miodów. Oszacowano też 
frekwencję poszczególnych taksonów w wyróżnionych odmianach miodu, rozu-
mianą jako procent próbek, w których dany takson wystąpił. 
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3.  Wyniki 
 
 Aż w 12 badanych miodach (próbki nr 5, 7, 8, 10, 12 i 17 z 2014 roku oraz 
nr 6, 19, 25, 27, 45 i 46 z 2015 roku), co stanowi około 18% wszystkich analizowa-
nych próbek, zawartość pyłku była bardzo niska lub w ogóle nie odnotowano jego 
obecności (tab. 2). Przyczyną takiej sytuacji mogła być niedostateczna stabilizacja 
miodu w pojemnikach, z których były pobierane próbki – zaleca się pobieranie 
próbek z wierzchniej warstwy, gdzie zbiera się najwięcej pyłku, który wypływa ku 
powierzchni w miarę upływu czasu (Teper 2007). Mogło to też być skutkiem do-
karmiania pszczół cukrem (Dyakowska 1959) albo zafałszowania miodu poprzez 
dodatek syropu cukrowego (Teper 2010). Bardzo niska zawartość pyłku uniemoż-
liwiła klasyfikację odmianową tych miodów. 
 W pozostałych 55 próbkach liczba ziaren pyłku wahała się od 209 do 1939. 
Miody ze skrajnie wysoką zawartością pyłku (1939 ziaren – próbka nr 35 i 1081 
ziaren – próbka nr 7) mogły być zafałszowane poprzez doprószenie pyłkiem. 
 Pyłek oznaczony w badanych miodach reprezentowany był przez 70 takso-
nów, w tym przez 40 taksonów roślin nektarodajnych i 30 taksonów roślin nienek-
tarodajnych. Prawie we wszystkich miodach liczba ziaren pyłku taksonów nektaro-
dajnych wyraźnie przewyższała liczbę ziaren taksonów nienektarodajnych, co cha-
rakteryzuje miody nektarowe (Dyakowska 1959; Warakomska, Jaroszyńska 1992). 
W jednym miodzie (próbka nr 1/2014) bezwzględnie dominował pyłek nienektaro-
dajnego dębu (Quercus), a w jednym (próbka nr 12/2014) – nienektarodajnej sosny 
(Pinus), co podobnie, jak w przypadku niskiej zawartości pyłku, uniemożliwiło 
klasyfikację odmianową tych miodów. Mogły być one zaprószone przez pyłek 
z pierzgi. 
 Wśród zbadanych miodów wyróżniono 33 miody odmianowe z pyłkiem 
przewodnim, w tym: 18 rzepakowych, 7 gryczanych, 3 lipowe, 4 jarzębinowe 
i 1 komonicowy. Dwie ostatnie odmiany miodu nie są ujęte w Polskiej Normie, 
jednak możliwość ich wydzielenia na bazie uzyskanych danych melisopalinologicz-
nych nie budzi żadnych wątpliwości: kryterium klasyfikacji odmianowej tych mio-
dów jest dokładnie takie samo jak dla miodów rzepakowych i gryczanych. Pozosta-
łych 20 miodów, w których udział procentowy pyłku żadnego z taksonów nie prze-
kraczał 45% zaklasyfikowano jako wielokwiatowe. 
 Tylko w 11 przypadkach, czyli w ok. 16% zbadanych miodów, przeprowadzo-
na analiza melisopalinologiczna potwierdziła klasyfikację odmianową sugerowaną 
przez producentów. Przy tym wśród miodów znajdujących się w obrocie handlo-
wym ok. 33% miało poprawną klasyfikację odmianową, a wśród miodów pocho-
dzących bezpośrednio od pszczelarzy, jedynie ok. 12%. W żadnym z badanych 
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miodów nie znaleziono ziaren pyłku roślin pozakrajowych, które wskazywałyby na 
ich zafałszowanie miodami zagranicznymi. 
 
3.1.  Miody lipowe 
 Średni udział pyłku lipy (Tilia cordata) wynosi 75%. Obok niego, występuje 
także pyłek 14 innych taksonów nektarodajnych (ryc. 1), spośród których najwyż-
szą frekwencję (67%) mają Fagopyrum, Brassicaceae, Aster t. i Asteraceae, przy 
czym jedynie dwa pierwsze taksony mają też dość wysoki średni udział procentowy 
(7% i 4%). Znacznie rzadziej, z frekwencją 33%, występują Acer, Apiaceae, Centau-
rea cyanus, Cichoriaceae, Fabaceae, Frangula alnus, Potentilla t., Ranunculus acris 
t., Salix i Sorbus. Dwa taksony z tej grupy – Sorbus i Apiaceae, mimo dość niskiej 
frekwencji, charakteryzują się stosunkowo wysokim średnim udziałem procento-
wym (6% i 4%). 
 
 
Rycina 1. Frekwencja i średni udział procentowy poszczególnych taksonów pyłkowych w bada-
nych miodach lipowych. 
Źródło: badania własne. 
 
 
3.2.  Miody rzepakowe 
 Średni udział pyłku przewodniego Brassicaceae wynosi 69% (ryc. 2). Poza nim 
występuje także pyłek 32 innych taksonów nektarodajnych. Najczęściej, z frekwen-
cją ponad 75%, notowany jest pyłek Salix i Sorbus. Obydwa te taksony mają jedno-
cześnie dość wysoki udział procentowy (7% i 6%). W około połowie miodów (fre-
kwencja 40-70%) występuje pyłek Fabaceae, Frangula alnus, Apiaceae, Centaurea 
cyanus, Fagopyrum i Ranunculus acris t. Wszystkie taksony tej grupy, z wyjątkiem 
Ranunculus acris t., mają też stosunkowy wysoki udział procentowy (2-7%). Bardzo 
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często (frekwencja 25-35%) występuje pyłek Acer, Cichoriaceae, Cornus mas, Rosa-
ceae undiff., Aster t. i Tilia cordata, przy czym, poza Acer, wszystkie te taksony mają 
bardzo niski udział procentowy (<1%). Pozostałe taksony nektarodajne mają fre-
kwencję niższą od 10%, a udział procentowy poniżej 1%. 
 
 
Rycina 2. Frekwencja i średni udział procentowy poszczególnych taksonów pyłkowych w bada-
nych miodach rzepakowych 
Źródło: badania własne. 
 
 
3.3.  Miody gryczane 
 Średni udział pyłku przewodniego Fagopyrum wynosi 63% (ryc. 3). Poza nim, 
we wszystkich zbadanych miodach gryczanych występuje także pyłek Brassicaceae, 
który ma też bardzo wysoki średni udział procentowy (17%). Bardzo często wystę-
puje pyłek Salix (frekwencja ok. 70%) oraz Apiaceae, Centaurea cyanus, Cichoria-
ceae, Fabaceae, Rosaceae undiff. i Tilia cordata (frekwencja ok. 60%). Większość 
taksonów tej grupy, poza Cichoriaceae i Tilia cordata, ma także dość wysoki średni 
udział procentowy (1-7%). Z nieco tylko niższą frekwencją (30-40%) notowany jest 
pyłek Frangula alnus, Aster t. i Carduus/Cirsium, przy czym spośród nich jedynie 
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Aster t. osiąga średni udział procentowy ok. 1%, a pyłek pozostałych występuje 
w niewielkich ilościach. 
 
 
Rycina 3. Frekwencja i średni udział procentowy poszczególnych taksonów pyłkowych w badanych 
miodach gryczanych 
Źródło: badania własne. 
 
 
3.4.  Miody jarzębinowe 
 Średni udział pyłku przewodniego Sorbus wynosi 61% (ryc. 4). Poza nim 
każdy ze zbadanych miodów zawiera także pyłek 4 innych taksonów roślin nekta-
rodajnych: Acer, Brassicaceae, Cirsium palustre i Salix. Jednak tylko w przypadku 
Brassicaceae i Salix frekwencja pyłku idzie w parze z jego wysokim udziałem pro-
centowym (19% i 4%). Bardzo często, z frekwencją 75%, notowany jest pyłek Fran-
gula alnus i Fabaceae, przy czym jedynie Frangula alnus osiąga średni udział pro-
centowy ok. 2%. W co drugiej próbce występuje pyłek Aesculus hippocastanum, 
Apiaceae, Centaurea cyanus, Fagopyrum, Polygonum bistorta/viviparum, Potentilla 
t. i Ranunculus acris t., a w co czwartej pyłek Anthemis t., Aster t., Cornus mas t., 
Silene t. i Symphytum. W tej grupie taksonów na uwagę zasługuje Aesculus hippoca-
stanum, który wraz z wysoką frekwencją osiąga też wysoki średni udział procento-
wy (10%). 
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Rycina 4. Frekwencja i średni udział procentowy poszczególnych taksonów pyłkowych w bada-
nych miodach jarzębinowych 
Źródło: badania własne. 
 
 
 
3.5.  Miody wielokwiatowe 
 Nie ma ani jednego taksonu nektarodajnego, który wystąpiłby we wszystkich 
miodach wielokwiatowych. Najwyższą frekwencję (80-90%) mają Brassicaceae, 
Salix i Centaurea cyanus, które osiągają też najwyższe średnie udziały procentowe 
pyłku (20%, 12% i 13%). W większości miodów (frekwencja 50-75%) obecny jest 
pyłek Apiaceae, Cichoriaceae, Fabaceae, Fagopyrum, Sorbus, Frangula alnus, Rosa-
ceae undiff. i Tilia cordata, który charakteryzuje się też dość wysokim udziałem 
procentowym (2-8%). Bardzo częsty (frekwencja 25-50%) jest ponadto pyłek Acer, 
Aster t., Ranunculus acris t., Lythrum, Potentilla t. i Carduus/Cirsium, ale w tej 
grupie jedynie Acer osiąga średni udział procentowy rzędu 1%. Frekwencję powyżej 
10% mają ponadto wyłącznie: Centaurea jacea t., Cornus mas, Asteraceae undiff., 
Epilobium angustifolium, Mentha t. i Saxifraga, ale średni udział procentowy żad-
nego z tych taksonów nie przekracza 1%. Za to, mimo niskiej frekwencji, w stosun-
kowo dużych ilościach (średni udział procentowy 1%) występuje pyłek Sanguisorba 
officinalis, Acer i Rhamnus. 
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Rycina 5. Frekwencja i średni udział procentowy poszczególnych taksonów pyłkowych w bada-
nych miodach wielokwiatowych 
Źródło: badania własne. 
 
 
4.  Dyskusja 
 
 Północno-wschodnia Polska należy do rejonów o najniższej produkcji mio-
dów w skali kraju (Semkiw 2014). Jak wynika z badań Wróblewskiej i in. (2006), 
przeprowadzonych w latach 1971-2004, różnorodność odmianowa miodów nekta-
rowych produkowanych w tym regionie sięga 10 odmian. Badane miody w więk-
szości pochodziły z tego właśnie rejonu Polski. Analizy potwierdziły produkcję 
tylko czterech odmian: rzepakowego, gryczanego, lipowego i jarzębinowego. Należy 
jednak pamiętać o pilotażowym charakterze niniejszych badań i stosunkowo nie-
wielkiej liczbie zbadanych miodów. 
 Odmiany miodów, określone na podstawie analizy pyłkowej, w większości 
próbek nie pokrywały się z klasyfikacją odmianową deklarowaną przez producen-
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tów (tab. 1). Nietrafne okazało się zwłaszcza typowanie przez producentów lipy 
i akacji jako głównej rośliny pożytkowej; produkcja miodów akacjowych i lipowych 
w Polsce i w Europie Środkowej, według Dyakowskiej (1959), należy do rzadkości, 
co potwierdziły niniejsze badania. 
 Dla 4 miodów z dominującym udziałem pyłku jarzębu (Sorbus) przewyższają-
cym 45%, przyjęto takie same kryterium typowania pyłku przewodniego, jak dla 
miodu gryczanego i rzepakowego, dla których wymagana minimalna zawartość 
pyłku przewodniego, określona w Polskiej Normie na miód pszczeli, wynosi 45%. 
Miody z pyłkiem przewodnim Sorbus nazwano miodami jarzębinowymi, ponieważ 
pyłek oznaczony jako Sorbus był prawdopodobnie pyłkiem popularnego w Polsce 
jarzębu pospolitego (Sorbus aucuparia), pospolicie nazywanego jarzębiną. Gatunek 
ten występuje powszechnie na terenie całego kraju, zwłaszcza w nizinnej jego czę-
ści. Gatunkiem z rodzaju Sorbus spotykanym nad Bałtykiem jest jarząb szwedzki 
(S. intermedia). W atlasach roślin miododajnych jarząb wymieniany jest jako rośli-
na pożytkowa, z łatwo dostępnymi miodnikami, choć o niskiej wydajności nekta-
rowej, i zaliczany jest do wczesnowiosennych roślin pożytkowych (Kołtowski 2006). 
Poza miodami jarzębinowymi, pyłek Sorbus obecny był w niewielkich ilościach we 
wszystkich miodach odmianowych i wielokwiatowych. Nie występował tylko 
w grupie miodów gryczanych; okres kwitnienia gryki przypada na pełnię lata, trud-
no więc oczekiwać występowania w miodach gryczanych pyłku roślin wczesnowio-
sennych. 
 W zbadanych miodach wielokwiatowych, najwyższą frekwencję miał pyłek 
Brassicaceae, Salix, Centaurea cyanus oraz Apiaceae, Cichoriaceae, Fabaceae, Fago-
pyrum, Sorbus, Frangula alnus, Rosaceae undiff. i Tilia cordata. Generalnie jest to 
zgodne z wcześniejszymi badaniami polskich miodów wielokwiatowych z północ-
no-wschodniej Polski, w których najwyższy udział miał pyłek Anthriscus t., Brassi-
caceae, Centaurea cyanus, Frangula, Lotus, Malus t., Poaceae, Prunus t., Phacelia, 
Rubus t., Rumex, Salix, Taraxacum t. i Trifolium pratense (Wróblewska i in. 2006). 
Z badań na Lubelszczyźnie (1990-2008) wynika, że tam najwyższą frekwencją 
w miodach wielokwiatowych odznaczył się pyłek Acer, Aesculus, Brassicaceae, 
Lythrum salicaria, Malus t., Prunus t., Ribes i Salix (Wróblewska, Warakomska 
2009). Natomiast na Wyżynie Sandomierskiej (2003-2005) w miodach wielokwia-
towych przeważają ziarna pyłku Aesculus, Anthriscus, Brassicaceae, Phacelia, Poa-
ceae, Prunus t., Salix, Taraxacum i Trifolium repens (Stawiarz, Wróblewska 2010). 
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6.  Podsumowanie i wnioski 
 
1. Do analizy palinologicznej wytypowano 67 miodów znajdujących się w obro-
cie handlowym lub uzyskanych bezpośrednio od producentów. Celem badań 
była weryfikacja podanej przez producenta klasyfikacji odmianowej tych  
miodów. 
2. Wśród zbadanych miodów, 33 sklasyfikowano jako odmianowe, w tym: 18 
rzepakowych, 7 gryczanych, 3 lipowe, 4 jarzębinowe i 1 komonicowy; dwie 
ostatnie odmiany miodu nie są ujęte w Polskiej Normie na miód pszczeli PN-
88/A-77626:1988. 
3. W przypadku aż 55 miodów (84% zbadanych) okazało się, że ich klasyfikacja 
podana przez producenta jest niezgodna z rzeczywistą klasyfikacją opartą na 
analizie składu palinologicznego miodów. Tylko w jednym przypadku – gdy 
miód wielokwiatowy (najtańszy z miodów nektarowych) określony został 
przez producenta jako gryczany (najdroższy), można podejrzewać złe intencje 
producenta. 
4. W żadnym z analizowanych miodów nie znaleziono ziaren pyłku roślin egzo-
tycznych, zatem należy odrzucić podejrzenia o ich fałszowanie poprzez doda-
wanie tańszego miodu pochodzącego z Chin lub Ameryki Południowej. 
 
Podziękowania 
Dziękujemy wszystkim zaangażowanym w pozyskiwanie próbek do badań, a szczególnie 
tym, którzy nieodpłatnie przekazali próbki miodów ze swoich lub zaprzyjaźnionych pasiek: 
E.A. Brzosko, M. Czernik, B. Jatkowskiej (Gospodarstwo Pasieczne „Pasieka Miś”), E. Jer-
makowicz, A. Kostro-Ambroziak, M. Lewoc, E. i A. Semeniuk (Gospodarstwo Pasieczne 
„Pasieka Wasilków”), A. i M. Szal, M. Świsłockiej, I. Tałałaj, M. i P. Venhoof (Gospodar-
stwo Pasieczne „Pasieka u Strusi”), W. Zajkowskiemu (Gospodarstwo Pasieczne „Bartnik 
Sokólski”), A. Zalewskiemu i R. Kaningowi (Gospodarstwo Pasieczne w Tykocinie). 
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Streszczenie: Wiedza na temat różnorodności biologicznej pomaga współczesnemu człowiekowi 
w zrozumieniu otaczającego świata oraz w podejmowaniu decyzji respektujących prawa przyrody. 
Edukacja dotycząca różnorodności biologicznej wywodzi się bezpośrednio z edukacji przyrodni-
czej, która ma w Polsce długą, sięgającą XIX wieku tradycję. Edukacja dla różnorodności biologicz-
nej w nowoczesnym ujęciu – łącząca aspekt przyrodniczy ze społecznym i ekonomicznym narodzi-
ła się wraz z edukacją dla zrównoważonego rozwoju podczas konferencji ONZ „Środowisko 
i rozwój” w 1992 r. w Brazylii – w Rio de Janeiro. Polska podpisała Konwencję o różnorodności 
biologicznej w 1992 roku, a następnie ratyfikowała ją w 1996 roku (2002). Zagadnienia różnorod-
ności biologicznej od 1999 roku występują w podstawach programowych i podręcznikach biologii 
na poziomie gimnazjum i szkoły ponadgimnazjalnej. Obecność treści związanych z szeroko poję-
tymi zagadnieniami ochrony różnorodności biologicznej w programach kształcenia jest jednym 
z zobowiązań wynikających z art. 13 Konwencji (2002). 
W pracy zostaną przedstawione wyniki badań, których celem było poznanie opinii uczniów szkół 
ponadgimnazjalnych na temat znaczenia różnorodności biologicznej i jej zagrożeń. Badania były 
przeprowadzone w roku szkolnym 2015/2016 na próbie 480 uczniów szkół ponadgimnazjalnych 
z Białegostoku oraz Hajnówki, Suwałk i Grajewa. Opinie uczniów na temat różnorodności biolo-
gicznej były badane za pomocą kwestionariusza ankiety składającego się z 23 wskaźników (stwier-
dzeń) dobranych zgodnie z założeniami skali Likerta. 
Słowa kluczowe: opinie i postawy uczniów, szkoły ponadgimnazjalne, różnorodność biologiczna, 
kwestionariusz ankiety, wskaźniki akceptacji 
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1.  Wstęp 
 
 Spadek różnorodności biologicznej jest faktem. Zróżnicowanie gatunkowe 
obniżyło się poniżej bezpiecznego poziomu na obszarze obejmującym w sumie aż 
58,1% lądów; na tej powierzchni zamieszkuje 71,94% ludzi żyjących na całym świe-
cie (Ulanowski 2016). Badacze uważają, że taka sytuacja zagraża cywilizacji czło-
wieka. W niebezpieczeństwie znajdują się bowiem produkcja żywności, rozkład 
nieczystości i śmieci oraz obieg węgla w przyrodzie. 
 Wiedza na temat różnorodności biologicznej i jej zagrożeń pomaga współcze-
snemu człowiekowi w zrozumieniu otaczającego świata oraz w podejmowaniu 
decyzji respektujących prawa przyrody. W kształtowaniu należytego stosunku 
człowieka do różnorodności biologicznej mają swój udział nauki społeczne, takie 
jak: pedagogika, dydaktyka biologii i ochrony środowiska, psychologia, socjologia 
i nauki prawne. Dorobek tych dziedzin stanowi właściwe oparcie dla edukacji spo-
łeczeństwa i jednostek, edukacji zorientowanej na relacje człowieka z przyrodą, na 
rozpowszechnienie przekonania o konieczności poszanowania wszelkich form życia 
– przez zrozumienie różnorodności biologicznej, jej piękna i niezbędności dla rozwo-
ju fizycznego, emocjonalnego i intelektualnego człowieka (Potyrała 2011). 
 
 
2.  Założenia metodologiczne badań 
 
 W tradycyjnym rozumieniu, postawa jest formą ustosunkowania do dowolne-
go aspektu rzeczywistości (Kozłowski 2004). Celem podjętych badań było ustalenie, 
jakie są postawy uczniów szkół ponadgimnazjalnych województwa podlaskiego 
wobec różnorodności biologicznej. Do celów szczegółowych należało określenie: 
• jakie są różnice w postawach uczniów szkół ponadgimnazjalnych wobec róż-
norodności biologicznej? 
• na czym polegają różnice w postawach wobec różnorodności biologicznej 
między uczniami mieszkającymi w miastach i na wsi? 
 Badania przeprowadzono w roku szkolnym 2015/2016. Metodą zastosowaną 
w badaniach był sondaż diagnostyczny, a narzędziem kwestionariusz ankiety. 
Na strukturę kwestionariusza ankiety (zał. nr 1) składało się: wyjaśnienie tematu 
i celu badań, metryczka, informacje o instytucji prowadzącej badania, instrukcja 
wypełnienia kwestionariusza, 23 stwierdzenia dobrane zgodnie z założeniami skali 
Likerta (Brzeziński 1984). 
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Załącznik nr 1. Kwestionariusz ankiety 
 
Ankieta, służy badaniu postaw uczniów wobec różnorodności biologicznej. Badania 
są prowadzone przez Instytut Biologii Uniwersytetu w Białymstoku. Udzielone 
w ankietach odpowiedzi będą wykorzystane tylko w celach naukowych. Ankieta jest 
anonimowa. 
 
Informacje ogólne 
Proszę w miejsce kropek wpisać odpowiednią informację lub podkreślić właściwą informację: 
Płeć: Kobieta Mężczyzna Wiek: ……………… 
Szkoła………………………………………………………………….. klasa ……………… 
Profil klasy ………………………………………………………………………………….. 
 
Miejsce stałego zameldowania:  
wieś/miasto do 15 tys. mieszkańców 
miasto od 16 do 50 tys. mieszkańców  
miasto od 50 tys. do 100 tys. mieszkańców 
miasto powyżej 100 tys. mieszkańców 
 
Przy każdym stwierdzeniu dokonaj wyboru jednej z pięciu kategorii odpowiedzi: zdecydo-
wanie się zgadzam, zgadzam się, nie mam zdania, raczej się nie zgadzam, zdecydowanie nie 
zgadzam się. Proszę uważnie przeczytać stwierdzenia, a następnie zaznaczyć „X” przy od-
powiedzi, która najlepiej odzwierciedla Twoją opinię na dane stwierdzenie. W przypadku 
pomyłki albo zmiany decyzji, wcześniej zaznaczony „X” należy otoczyć kółkiem, a przy 
wybranej odpowiedzi postawić „X”. Prosimy o szczerość. 
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1. Różnorodność biologiczna to zróżnicowanie żywej 
przyrody na wszystkich poziomach jej organizacji (materia-
łu genetycznego, populacji i gatunków oraz ekosystemów). 
     
2. Różnorodne rośliny i zwierzęta w miejscu mojego  
zamieszkania sprawiają mi przyjemność. 
     
3. Najczęściej odpoczywam na łonie przyrody.      
4. Jedną z przyczyn utraty różnorodności biologicznej 
jest rozwój urbanizacji. 
     
5. Istnieje związek między ochroną różnorodności  
biologicznej a likwidacją biedy na Ziemi. 
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6. Gatunki niebezpieczne dla człowieka powinny być 
niszczone. 
     
7. Powodzie, wichury są konsekwencją utraty różnorodno-
ści biologicznej. 
     
8. Człowiek dla zaspokojenia swoich potrzeb bez ograniczeń 
może korzystać z różnorodnych roślin, zwierząt. 
     
9. Regulacja rzek i cieków wodnych przyczynia się do 
zmniejszenia różnorodności biologicznej. 
     
10. Każdy człowiek powinien znać pospolite gatunki roślin, 
zwierząt, grzybów oraz ich znaczenie w przyrodzie. 
     
11. Nie biorę udział w działaniach na rzecz zachowania 
różnorodności biologicznej w moim miejscu zamieszkania. 
     
12. W województwie podlaskim nie ma obszarów objętych 
siecią Natura 2000. 
     
13. Degradacja gleb i wód jest konsekwencją utraty  
różnorodności biologicznej. 
     
14. Nie wszystkie gatunki roślin i zwierząt są potrzebne 
na Ziemi. 
     
15. Natura 2000 służy ochronie najcenniejszych,  
najrzadszych i najbardziej zagrożonych w Europie  
elementów przyrody. 
     
16. Natura 2000 nie ma znaczenia w utrzymaniu dobrego 
stanu środowiska przyrodniczego i rozwoju turystyki. 
     
17. Gatunki obce zasadzane w parkach i ogrodach są zagro-
żeniem dla gatunków powszechnie występujących w Polsce. 
     
18. Nie interesuje mnie różnorodność roślin, zwierząt 
i ekosystemów. 
     
19. Im większa różnorodność organizmów,  
tym stabilniejsze środowisko. 
     
20. Wprowadzanie nowych wysokoplennych odmian roślin 
uprawnych i ras zwierząt gospodarskich, w tym także 
zmodyfikowanych genetycznie (GMO) nie jest zagrożeniem 
dla różnorodności biologicznej. 
     
21. Osiągnięcia techniki i technologii są ważniejsze dla 
człowieka niż rośliny i zwierzęta. 
     
22. Zachowanie różnorodności biologicznej jest warunkiem 
zabezpieczenia ludzi w żywność i zaspokojenia ich potrzeb 
zdrowotnych. 
     
23. W każdej sytuacji dbam o rośliny i zwierzęta.      
Dziękujemy za udzielenie odpowiedzi!  
 
 Skala Likerta jest pięciostopniową skalą, dzięki której uzyskać można odpo-
wiedzi dotyczące stopnia akceptacji zjawiska, poglądu, oceny itp. Zastosowano 
następujące warianty opisane na skali: zdecydowanie nie zgadzam się (1 pkt.), raczej 
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się nie zgadzam (2 pkt.), nie mam zdania (3 pkt.), zgadzam się (4 pkt.), zdecydowa-
nie zgadzam się (5 pkt.). Odpowiedzi uczniów na stwierdzenia były punktowane 
w ten sposób, że maksymalna liczba punktów przypisana była tej kategorii odpo-
wiedzi, która wyrażała pozytywną postawę, a minimalną liczba punktów przypisa-
no tej kategorii odpowiedzi, która wyrażała negatywną postawę. Przyjęto, że dla 
stwierdzeń nr: 1, 2, 3, 4, 5, 7, 9, 10, 13, 15, 17, 19, 22, 23 odpowiedź „zdecydowanie 
zgadzam się” odpowiada postawie pozytywnej. Zaś dla stwierdzeń nr: 6, 8, 11, 12, 
14, 16, 18, 20, 21 odpowiedź „zdecydowanie nie zgadzam się” również oznaczała 
postawę pozytywną wobec różnorodności biologicznej. Przy zastosowaniu punk-
towania aprobaty każdego z 23 stwierdzeń w zakresie od 1 do 5, każdy uczeń mógł 
uzyskać od 23 do 115 punktów. 
 
 
3.  Wyniki badań 
 
 Badaniami objęto 480 uczniów (tab. 1), w wieku 16-19 lat.  
Tabela 1. Uczniowie uczestniczący w badaniach 
Lp. Nazwa szkoły Profil klasy Liczba uczniów 
1. IV Liceum Ogólnokształcące  
im. C.K. Norwida w Białymstoku 
biologiczno-chemiczny 57 
humanistyczny 30 
2.  II Liceum Ogólnokształcące im. Anny z 
Sapiehów Jabłonowskiej w Białymstoku 
medyczny 24 
międzynarodowy 47 
3.  XIV Liceum Ogólnokształcące 
w Białymstoku 
bezpieczeństwo narodowe 21 
straż graniczna 61 
4. II Liceum Ogólnokształcące z BJN 
w Hajnówce 
biologiczno-chemiczny 65 
matematyczno-fizyczny 17 
5. I Liceum Ogólnokształcące 
im. M. Konopnickiej w Suwałkach 
biologiczno-chemiczna 75 
6.  I Liceum Ogólnokształcące 
im. M. Kopernika w Grajewie 
biologiczno-chemiczna 45 
matematyczno-fizyczny 23 
7. Technikum w Wojewodzinie gastronomiczny 15 
Łącznie 480 
 
 Ankiety uzupełnili uczniowie uczący się biologii w zakresie podstawowym 
i rozszerzonym. Najliczniejszą wśród badanych grupę stanowili uczniowie miesz-
kujący na wsi (32%), respondenci zamieszkujący w miastach od 16 do 50 tys. oby-
290 
wateli stanowili 25% badanych, 21,5% badanych reprezentowało populację miesz-
kańców miast powyżej 100 tys. osób –, 12% – mieszkańców miast od 50 do 100 tys. 
mieszkańców, a 9,5%  – społeczność do 15 tys. mieszkańców. 
 Do analizy przyjęto następujący klucz interpretacyjny ogólnego wyniku ucznia: 
• 23-42 pkt. – zdecydowanie brak przekonania o potrzebie ochrony różnorod-
ności biologicznej, 
• 43-60 pkt. – niskie przekonanie o potrzebie ochrony różnorodności biologicznej, 
• 61-78 pkt. – obojętna postawa wobec różnorodności biologicznej, 
• 79-96 pkt. – umiarkowanie pozytywne przekonanie o potrzebie ochrony różno-
rodności biologicznej, 
• 97-115 pkt. – pozytywne przekonanie o potrzebie ochrony różnorodności 
biologicznej. 
 
 Najwyższy wynik punktowy uzyskany w badaniach przez ucznia wynosił 110 
pkt. i odpowiadał pozytywnej postawie wobec różnorodności biologicznej. Najniż-
szy uzyskany wynik wynosił 56 pkt. i oznaczał niską postawę wobec różnorodności 
biologicznej. Średni wynik – 85 pkt., odpowiadał umiarkowanie pozytywnej posta-
wie wobec różnorodności biologicznej. W badanej grupie nie było osób, których 
uzyskany wynik punktowy świadczyłby o braku przekonania o potrzebie ochrony 
różnorodności biologicznej. Najwięcej uczniów z umiarkowanie pozytywnym 
przekonaniem o potrzebie ochrony różnorodności biologicznej mieszkało na wsi 
(ryc. 1), najmniej osób o takiej postawie zamieszkiwało w miastach do 15 tys. 
mieszkańców. 
 
 
Rycina 1. Postawy uczniów uczestniczących w badaniach ze względu na miejsce zamieszkania [%] 
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 Najwyższe wyniki spośród badanych, uzyskali uczniowie mieszkający na wsi 
i w miastach powyżej 100 tys. mieszkańców. Najmniej osób o najwyższych wyni-
kach punktowych mieszkało w miastach do 15 tys. mieszkańców (ryc. 2). 
 
 
Rycina 2. Miejsce zamieszkania a najniższe i najwyższe wyniki badanych uczniów [%] 
 
 Rozstęp wyników to różnica punktów między najwyższym i najniższym wyni-
kiem. Największy rozstęp (49 pkt.) odnotowano w klasach z rozszerzonym naucza-
niem biologii w Liceum z BJN w Hajnówce. Najmniejszy (26 pkt.) rozstęp wyników 
był w klasie o profilu międzynarodowym w II Liceum Ogólnokształcącym w Bia-
łymstoku. Duży rozstęp wyników świadczy o znaczących różnicach między uczniami 
w wiedzy, umiejętnościach oraz opiniach na temat różnorodności biologicznej. 
W liceach w Białymstoku rozstęp wyników był mniejszy, co świadczy o mniejszych 
różnicach między uczniami w ich wiedzy i umiejętnościach. 
 Posługując się przyjętym kluczem do interpretacji wyników, można stwier-
dzić, iż uczniowie uczący się biologii w zakresie rozszerzonym, mają bardziej pozy-
tywne postawy (wyniki punktowe w zakresie postaw umiarkowanie pozytywnych) 
wobec różnorodności biologicznej niż uczniowie uczący się biologii w zakresie 
podstawowym. Porównanie postaw wobec różnorodności biologicznej uczniów 
uczących się biologii w zakresie rozszerzonym wskazuje, że nieco wyższe pozytyw-
ne postawy charakteryzują uczniów z Suwałk, Hajnówki i Grajewa, w porównaniu 
z uczniami z Białegostoku (ryc. 3). 
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Rycina 3. Postawy wobec różnorodności biologicznej uczniów z klas z podstawowym i z rozsze-
rzonym zakresem nauczania biologii 
 
3.1.  Postawa uczniów wobec różnorodności biologicznej jako wartości 
ogólnoprzyrodniczej, ogólnospołecznej, wartości zagrożonej 
utratą i wymagającej ochrony 
 Każda postawa jest postawą wobec czegoś, wobec określonego problemu, 
zjawiska. Dla potrzeb badań przyjęto, że postawy uczniów wobec różnorodności 
biologicznej w opracowanej skali odnoszą się do różnorodności biologicznej jako 
wartości: ogólnoprzyrodniczej (stwierdzenia nr: 1, 10, 14, 18, 19); ogólnospołecznej 
(stwierdzenia nr: 2, 3, 5, 6, 8, 11, 21, 22); wartości wymagającej ochrony (stwierdze-
nia nr: 12, 15, 16, 23); wartości zagrożonej utratą (stwierdzenia nr: 4, 7, 9, 13, 17, 20). 
 Określono postawę uczniów uczących się biologii w zakresie podstawowym 
i rozszerzonym względem grup stwierdzeń dotyczących różnorodności biologicznej 
jako wartości ogólnoprzyrodniczej, ogólnospołecznej, wymagającej ochrony, zagro-
żonej utratą (rys. 4). Postawy uczniów określano obliczając wskaźniki akceptacji dla 
każdego stwierdzenia. Wskaźnik jest średnią liczbą punktów uzyskanych przez 
dane stwierdzenie i przyjmuje wartość od 1 do 5. Najwyższą akceptację uczniów 
uczących się biologii w zakresie rozszerzonym uzyskały stwierdzenia odnoszące się 
do różnorodności biologicznej jako wartości ogólnoprzyrodniczej (np. do stwier-
dzenia nr 14 – Wszystkie gatunki roślin i zwierząt są potrzebne na Ziemi, stwierdze-
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nia nr 19 – Im większa różnorodność organizmów, tym stabilniejsze środowisko) 
i wymagającej ochrony (np. stwierdzenie nr 15 – Natura 2000 służy ochronie naj-
cenniejszych, najrzadszych i najbardziej zagrożonych w Europie elementów przyrody, 
stwierdzenie nr 23 – W każdej sytuacji dbam o rośliny i zwierzęta) (ryc. 4). 
 
 
Rycina 4. Postawy uczniów uczących się biologii w zakresie rozszerzonym wobec różnorodności 
biologicznej jako wartości 
 
 Najniższą akceptację uczniowie uczący się biologii w zakresie podstawowym, 
jak i rozszerzonym przejawiali względem stwierdzeń dotyczących różnorodności 
biologicznej jako wartości ogólnospołecznej (ryc. 5).  
 
 
Rycina 5. Postawy uczniów uczących się biologii w zakresie podstawowym wobec różnorodności 
biologicznej jako wartości 
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 Świadczy to o niezrozumieniu przez uczniów konieczności ograniczenia się 
w korzystaniu z różnorodności biologicznej w zaspokajaniu potrzeb człowieka 
(stwierdzenie nr 8), a także braku zrozumienia przez uczniów zależności, że zacho-
wanie różnorodności biologicznej jest warunkiem zabezpieczenia ludzi w żywność 
i zaspokojenia ich potrzeb zdrowotnych (stwierdzenie nr 22). 
 Uczniowie uczący się biologii w zakresie podstawowym, nieco wyżej zaakcep-
towali stwierdzenia odnoszące się do różnorodności biologicznej jako wartości 
wymagającej ochrony, niż jako wartości ogólnoprzyrodniczej. Wyjątek stanowią 
uczniowie z II LO w Białymstoku, którzy wyższą akceptację odnieśli do stwierdzeń 
odnoszących się do różnorodności biologicznej jako wartości ogólnoprzyrodniczej, 
niż wymagającej ochrony. 
 Wyniki (ryc. 4 i ryc. 5) wskazują również na różnice pomiędzy badanymi 
liceami. Najwyższą akceptację dla różnorodności biologicznej jako wartości ogól-
noprzyrodniczej i wymagającej ochrony wykazali uczniowie z II LO w Białymstoku 
i z LO w Suwałkach. Najwyższą akceptację stwierdzeń odnoszących się do różno-
rodności biologicznej jako wartości zagrożonej utratą, wykazali uczniowie z LO 
w Hajnówce. 
 
3.2.  Postawa uczniów wobec różnorodności biologicznej uczniów 
mieszkających na wsi i w miastach 
 W badaniach zastanawiano się, na czym polegają różnice w postawach wobec 
różnorodności biologicznej między uczniami mieszkającymi w miastach i na wsi. 
 
 
Rycina 6. Opinie mieszkańców miast i wsi na temat różnorodności biologicznej wyrażone warto-
ścią wskaźnika akceptacji 
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 Mieszkańcy wsi wyrazili większą akceptację do 15 stwierdzeń w porównaniu 
z mieszkańcami miast. W przypadku 4 stwierdzeń (nr: 5, 13, 15, 17) opinie bada-
nych były zgodne (rys. 6). Istotne statystycznie różnice na poziomie α=0,05 wystą-
piły dla stwierdzeń nr: 1, 2, 3, 6, 11, 12, 16, 18, 19, 20, 22, 23. Mieszkańcy wsi wyka-
zali się większym zainteresowaniem różnorodnością roślin i zwierząt w miejscu 
zamieszkania (stwierdzenia nr: 2, 23), chętniej odpoczywali na łonie przyrody niż 
mieszkańcy miast (nr 3). Poza tym mieszkańcy wsi posiadają większą wiedzę na 
temat programu Natura 2000 w województwie podlaskim (nr: 11, 12) niż miesz-
kańcy miast. Mieszkańcy wsi są również bardziej przekonani o znaczeniu różno-
rodności biologicznej w utrzymaniu stabilności środowiska oraz znaczeniu różno-
rodności biologicznej w zabezpieczaniu ludzi w żywność i zaspokajaniu ich potrzeb 
zdrowotnych. Niską akceptację (wartość wskaźnika akceptacji 2,8-2,9) badani 
wyrazili dla stwierdzeń odnoszących się do skutków utraty różnorodności biolo-
gicznej, między innymi, występowania powodzi czy wichur, co świadczy o braku 
w rozumieniu przebiegu globalnych zjawisk przyrodniczych.  
 Niechętnie badani deklarowali swój udział w lokalnych działaniach na rzecz 
ochrony różnorodności biologicznej (wskaźnika akceptacji 2,4-2,8). Najwyższe 
wskaźniki akceptacji – o wartości 4,2-4,0, uzyskały stwierdzenia wyjaśniające poję-
cie „różnorodność biologiczna” (nr 1), wskazując rozwój urbanizacji (nr 4) za jedną 
z przyczyn utraty różnorodności biologicznej. Dalej plasowały się zagadnienia 
dotyczące znajomości przez człowieka pospolitych gatunków roślin, zwierząt, grzy-
bów oraz ich znaczenia w przyrodzie (nr 10), następnie tezy wskazujące znaczenie 
Natury 2000 w ochronie najcenniejszych i najbardziej zagrożonych w Europie 
elementów przyrody (nr 15). 
 
 
4.  Podsumowanie 
 
 Postawy są efektem aktywności procesów poznawczych i emocjonalnych człowie-
ka. Okres nauki w liceum, to dla młodych ludzi czas kształtowania się ich systemów 
wartości, poglądów, stosunku do rzeczywistości przyrodniczej. Każda czynność 
podejmowana przez człowieka jest aktem praktycznego ustosunkowania się do 
otoczenia (Potyrała 2011). Współcześnie stosunek do różnorodności biologicznej 
jest szczególnie istotny, gdyż ma znaczenie dla trwałości układów podtrzymujących 
życie w biosferze oraz dla rozwoju społeczno-gospodarczego (Stawiński 2011). 
 Przedstawiane w pracy badania wskazały, że większość badanej młodzieży 
z województwa podlaskiego przejawia postawę umiarkowanie pozytywną wobec 
różnorodności biologicznej, podobnie jak badani przez Obrębską (2004) uczniowie 
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liceum i gimnazjum w Siedlcach. Wyższe postawy wobec różnorodności biologicz-
nej uczniów uczących się biologii w zakresie rozszerzonym można wytłumaczyć 
tym, że uczniowie z tych klas są bardziej zainteresowani biologią, mają więcej lekcji 
biologii niż uczniowie uczący się tego przedmiotu w zakresie podstawowym. 
 Wyniki wielu badań krajowych i międzynarodowych wskazują na braki 
w edukacji społeczeństw na temat znaczenia różnorodności biologicznej (Obrębska 
2012). W porównaniu z wynikami badań Kalinowskiej (2011), ankietowani liceali-
ści rozumieją znaczenie pojęcia „różnorodność biologiczna”. Przeprowadzone 
badania jednak potwierdziły istnienie luki w wiedzy uczniów liceów ogólnokształ-
cących, dotyczącej znaczenia różnorodności biologicznej, szczególnie jeśli chodzi 
o znaczenie różnorodności biologicznej w rozwiązywaniu problemów społecznych. 
Świadczy o tym niska akceptacja badanych dla stwierdzeń nr 5 (Istnieje związek 
między ochroną różnorodności biologicznej a likwidacją biedy na Ziemi), nr 7 (Powo-
dzie i wichury są konsekwencja utraty różnorodności biologicznej), nr 17 (Gatunki 
obce zasadzane w parkach i ogrodach są zagrożeniem dla gatunków powszechnie 
występujących w Polsce). Wyniki te wskazują, że szczególnie potrzebna jest wieloa-
spektowa edukacja o różnorodności biologicznej, uwzględniająca, obok aspektów 
przyrodniczych, także aspekty społeczne, kulturowe, gospodarcze, w kontekście 
lokalnym, regionalnym i globalnym oraz zrozumienie przez uczniów związku 
między ochroną różnorodności biologicznej a zrównoważonym rozwojem społecz-
no-gospodarczym. 
 Otrzymane wyniki pozwalają stwierdzić, iż bliższy kontakt z przyrodą, miejsce 
zamieszkania na terenach o dużych walorach przyrodniczych, pozytywnie wpływa 
na postawy uczniów wobec różnorodności biologicznej. Świadczą o tym wyższe 
postawy i opinie uczniów mieszkających na wsi. Postawy młodzieży z miast poło-
żonych w sąsiedztwie parków narodowych i krajobrazowych nie różniły się zdecy-
dowanie od opinii i postaw uczniów z Białegostoku. Niską akceptację badanych 
uczniów dla stwierdzeń odnoszących się do różnorodności biologicznej jako warto-
ści zagrożonej utratą można wytłumaczyć tym, że badana młodzież nie doświadczy-
ła zagrożeń związanych z utratą różnorodności biologicznej, mieszkając na tere-
nach o bogatej różnorodności biologicznej. 
 Niską akceptację badanych otrzymało stwierdzenie nr 11, odnoszące się do 
podejmowania działań na rzecz zachowania różnorodności biologicznej w miejscu 
zamieszkania. Niechęć do podejmowania własnych działań na rzecz ochrony bio-
różnorodności potwierdzają również wyniki badań Obrębskiej (2012), prowadzone 
wśród studentów Uniwersytetu Przyrodniczo-Historycznego w Siedlcach. Dekla-
rowane przez studentów postawy związane z indywidualnym obowiązkiem ochro-
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ny ginących gatunków, nie gwarantują włączenia się młodych osób w faktyczną 
ochronę przyrody i ochronę różnorodności biologicznej. 
 Wyniki przeprowadzonych badań potwierdzają wyniki Raportu z badania 
ilościowego (2010) ukazującego, że przyczyny i skutki utraty różnorodności biolo-
gicznej są słabo rozpoznane przez uczniów. Poza tym wydaje się, że uczniowie 
zdają sobie sprawę z wielu zjawisk i trendów występujących w środowisku przyrod-
niczym, w społeczeństwie i gospodarce, jednak nie potrafią ich odnieść do środowi-
ska własnego życia i miejsca zamieszkania. Uczniowie mają problemy z całościo-
wym rozumieniem zjawisk i procesów, ich wzajemnych zależności i wielostronnych 
powiązań. 
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